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DIE REDUKTIONSTEILUNG IN DEN 
SAMENANLAGEN EINIGER OENOTHEREN 


VON ARTUR HAKANSSON 
LUND 


(With a summary in English) 





EINLEITUNG. 


Le etwa zwanzig Jahren wurden die ersten Untersuchungen tiber 
den Verlauf der Reduktionsteilung bei den Oenotheren publiziert. 
Die Forscher (GATES, Davis) hoben einige Eigentiimlichkeiten hervor. 
Die Chromosomenkonjugation fand nach dem metasyndetischen Schema 
statt, die Chromosomen blieben merkwiirdigerweise wahrend der 
Diakinese end to end zu grossen Ketten vereint. Sehr erweitert wurden 
aber unsere Kenntnisse iiber die Reduktionsteilung durch die Unter- 
suchungen CLELAND’s, von denen die erste aus dem Jahre 1922 stammt, 
die aber meistens als vorliufige Mitteilungen erschienen. CLELAND 
fand, dass die Chromosomen in der Diakinese teils als freie Paare 
auftraten, teils gréssere Ringe, aus einer konstanten Zahl von Chromo- 
somen bestehend, bildeten. Dabei war dieselbe Oenothera-Form durch 
eine ganz bestimmte Chromosomenanordnung gekennzeichnet, die An- 
ordnung war aber in verschiedenen Formen verschieden. Die grossen 
Ringe waren noch in der heterotypischen Metaphase vorhanden, wur- 
den erst in der Anaphase gebrochen, und dann gelangten infolge einer 
Zickzackanordnung der Chromosomen in der Kernspindel neben ein- 
ander im Ringe liegende Chromosomen immer nach verschiedenen 
Polen. Es gibt also wie CLELAND hervorhob bei den Oenotheren einen 
Mechanismus, wodurch trotz der Ringbildung homologe Chromosomen 
in der heterotypischen Anaphase getrennt werden, und wenn man 
annimmt, dass die verschiedenen Chromosomen eine bestimmte Lage 
im Ringe haben, dann muss die vaterliche und die miitterliche Chro- 
mosomengruppe ohne Austausch von Chromosomen auseinander gehen. 
Das Vorkommen einer solchen, wie man sagen kann, Chromosomen- 
koppelung ist ja von einigen Genetikern, in erster Linie RENNER, als 
Erklarung der Vererbungseigenheiten der Oenotheren angenommen. 
Wie die friiheren Forscher fand CLELAND Metasyndese. 

Ich habe (HAKANSSON 1926) Oe. Lamarckiana und verschiedene 
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ihre Mutanten hauptsichlich mit Riicksicht auf das Verhalten der Chro- 
mosomen in der Diakinese und heterotypischen Meta- und Anaphase 
studiert, und konnte die konstante Chromosomenanordnung und dic 
Zickzackorientierung in den von mir untersuchten Formen konstatieren. 
Die friihere Prophase wurde nicht untersucht, der Chromosomenring 
wurde doch augenscheinlich durch das Auftreten von Einschniirungen 
im Pachynemafaden gebildet, also Metasyndese. Die beiden erster- 
wahnten Eigentiimlichkeiten sind gleichzeitig oder spater von verschie- 
denen Beobachtern gefunden und mehr oder minder ausfiihrlich be- 
schrieben, so von CLELAND (1926 a), VALKANOVER (1926) und KIHAR, 
(1927) fiir Oe. biennis, von SinoTo (1927) fiir Oe. sinuata, von 
SHEFFIELD (1927) fiir verschiedene Formen, von CLELAND (1926 b) fiir 
Oe. muricata. Uber das Vorhandensein dieser beiden Erscheinungen 
kann man also nicht zweifeln. In seiner letzten Mitteilung wagt auch 
BOEDIJN nicht sie bestimmt zu verneinen (BOEDIJN 1928), dies tut nur 
LELIVELD (1928). Uber die Art und Weise der Chromosomenkonjuga- 
tion véllige Gewissheit zu gewinnen ist dagegen schwieriger. Mehrmals 
wurde friiher vermutet, dass trotz der Ringbildung Parasyndese vor- 
handen sei, in der letzten Zeit ist diese Ansicht von SCHWEMMLE (1926) 
und KrHaArA (1927) ausgesprochen. Die letzteren haben zwar nicht die 
Chromosomenpaarung bei den Oenotheren studiert, haben aber bei 
anderen Formen Ringbildung nach Parasyndese gefunden und weisen 
auf das Vorkommen von Parasyndese in anderen Gattungen der Ona- 
gracee hin. BOEDIJN (1925) glaubte bei den Oenotheren Parasyndese 
sicher nachgewiesen zu haben, und halt noch sehr bestimmt an seiner 
friiheren Ansicht fest (BOEDIJN 1928). VALKANOVER (1926, S. 219) hebt 
auch die Méglichkeit des Vorkommens von parasyndetischer Chromo- 
somenpaarung hervor, er hat aber die friiheren Stadien nicht studiert. 
Dem gegeniiber fand CLELAND, der den entscheidenden Stadien gréssere 
Aufmerksamkeit gewidmet hat, auch bei den von ihm zuletzt unter- 
suchten Formen Metasyndese (CLELAND 1926 a u. b). 

In der bestimmten Chromosomenanordnung und der Zickzack- 
orientierung ist allerdings das Vorkommen eines zytologischen Mecha- 
nismus mit Sicherheit konstatiert, der die friiher vermutete Chromo- 
somenkoppelung darstellen kann. Ich habe in meiner friiheren 
Abhandlung gezeigt, wie die Vererbung von Oe. Lamarckiana und die 
Entstehung und Vererbung gewisser aus ihr hervorgegangener Mutan- 
ten mit unverinderter oder veranderter Chromosomenzahl durch die 
gemachten zytologischen Entdeckungen verstandlich werden. CLELAND 
(1926 a) und SHEFFIELD (1927) haben ausgefiihrt wie durch Unregel- 
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miissigkeiten in der heterotypischen Metaphase Chromosomen zwischen 
den beiden Gruppen ausgetauscht werden kénnen; ist dieser Austausch 
geniigend gross diirfte er in Mutantentypen resultieren. 

Bisher ist aber nur die Reduktionsteilung in den Pollenmutter- 
zellen untersucht, die Theorie fordert aber, dass sie in Ahnlicher Weise 
sich in den Embryosackmutterzellen abspielt. Dies hat man still- 
schweigend angenommen aber nicht konstatiert. Es gibt nur ein paar 
iltere Abhandlungen, die dieses Thema bei Oe. Lamarckiana (GEERTS 
1909) und Oe. biennis (DAvis 1910) behandeln. In diesen Abhand- 
lungen werden die in Vererbungshinsicht wichtigen Ziige natiirlich 
nicht erwahnt, der Verlauf der Reduktionsteilung wird aber betreffs 
Pollen- und Embryosackmutterzellen tibereinstimmend = geschildert. 
Einige zufallige Beobachtungen finden sich in VAN OVEREEM (1922) 
und HAKANSSON (1926). Einige Angaben iiber die Samenanlagen von 
Oe. Lamarckiana sind in der Publikation LELIVELD’s (1928) vorhanden. 
Ich bin aber zu ganz anderen Resultaten als diese Verfasserin gelangt. 

Ich habe also die Miihe nicht gescheut die Reduktionsteilung in 
den Samenaniagen verschiedener Oenotheren zu untersuchen. Die 
Untersuchung ist zeitraubend, weil, wenn ein Fruchtknoten, in dem 
Teilungen stattfanden, geschnitten wurde, ziemlich wenige Samen- 
anlagen mit entscheidenden Stadien, z. B. Diakinese, gefunden wurden. 
Man kann also nicht so viel Material von jedem Stadium sehen, wie 
man bei der Untersuchung der Antheren gewohnt ist. Auch ist nie eine 
seriale Anordnung der auf einander folgenden Stadien vorhanden. 
Dagegen macht die Fixierung keine Schwierigkeiten, wenn wir von der 
heterotypischen Metaphase absehen, in der die Chromosomen oft dicht 
gedrangt liegen. 

Meine Arbeit war hauptsichlich darauf gerichtet die Verhaltnisse 
in der Diakinese und heterotypischen Meta- und Anaphase klarzulegen, 
weil ja diese Stadien fiir ein Verstehen der Vererbungserscheinungen 
die wichtigsten sind. Die friiheren Stadien habe ich auch untersucht 
um das Vorhandensein von metasyndetischer oder parasyndetischer 
Chromosomenkonjugation konstatieren zu kénnen. Diese Frage ist 
aber fiir die Oenothera-Genetik nicht mehr so wichtig, seitdem auch 
die »Metasyndetikern» ein Stadium gefunden haben, in der ein Sub- 
stanzaustausch zwischen homologen Chromosomen wie es ein crossing- 
over fordert, erfolgen kann (CLELAND 1926 a, HAKANSSON 1926, ILLECK 
nach SHULL 1928). Crossing-over ist ja jetzt bei den Oenotheren nach- 
gewiesen. Weniger Aufmerksamkeit habe ich den spiteren Stadien der 
Reduktionsteilung, so der homotypischen Teilung geschenkt, weil sie 
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kaum etwas merkliches bieten. Die Makrosporenkeimung ist dagegen 
nach den Forschungen RENNER’s von Interesse, ihr Studium forder: 
aber die Untersuchung viel alterer Fruchtknoten als die Reduktions- 
teilung und ich habe keine speziellen Untersuchungen tiber diesen 
Prozess ausgefiihrt. 


DAS MATERIAL. 


Wie bei den friiheren Untersuchungen habe ich Formen aus den 
Kulturen HERIBERT-NILSSON’s untersucht. Einige habe ich aus Samen, 
die mir Professor N. HERIBERT-NILSSON wohlwollend schenkte, selbst 
geziichtet. Nicht alle habe ich friiher untersucht. Auch von Professor 
H. DE VRIES habe ich Samen mehrerer Oenotheren bekommen. Ich 
spreche diesen Herren hier meinen Dank fiir ihr liebenswiirdiges Ent- 
gegenkommen aus. 

In dieser Abhandlung werden folgende Formen behandelt. Erstens 
rot- und weissnervige Pflanzen von Oe. Lamarckiana, weiter der 
Bastard Oe. Lamarckiana X biennis (= Oe. fallax), die vierzehnchro- 
’ mosomigen Mutanten »gigantea diploid» und rubrisepala. Eine neue 
Form in den Kulturen HERIBERT-NILSSON’s, die noch nicht beschrieben 
ist und die in ihrem Exterieur rubrisepala aihnlich ist, da die Sepalen 
stark rotpigmentiert sind, habe ich friiher nicht untersucht. Diese 
Form nennt HERIBERT-NILSSON rubristachys. Schliesslich untersuchte 
ich von vierzehnchromosomigen Mutanten rubrinervis, die ich aus von 
Professor DE VRIES erhaltenen Samen gezogen habe. 

Auch die Reduktionsteilung in den Samenanlagen von einigen 
trisomischen. (fiinfzehnchromosomigen) Lamarckiana-Mutanten habe 
ich studieren kénnen. Ich untersuchte namlich Oe. pulla aus Samen 
die ich von Professor DE VRIES bekam. Ich hatte nur eine Pflanze, 
die bliihte. Die Mutante ist Lamarckiana ziemlich 4hnlich, hat aber 
viel geringere Héhe und die Form der Rosettenblitter ist verschieden 
(DE VriEs 1925). Aus den Kulturen HERIBERT-NILSSON’s habe ich das 
Material zweier Formen geholt, namlich lata und _ stricta (siehe 
HERIBERT-NILSSON 1915). Lata ist der lata von DE VRIES sehr ahnlich. 
Die Reduktionsteilung von pulla und stricta ist friiher nicht untersucht. 

Bei den Formen, deren Chromosomenanordnung friiher nicht be- 
kannt war, studierte ich auch etwas die Verhaltnisse in den Pollen- 
mutterzellen. Das habe ich auch in einigen anderen Fallen getan, und 
bisweilen habe ich die Entwicklung in den mannlichen und weiblichen 
Organen derselben Pflanze verfolgt, so bei den s. g. Halbmutanten. 

Als Fixiermittel wurde immer die Lésung von BouIN mit den von 
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ALLEN eingefiihrten Modifikationen verwendet. Die Fruchtknoten- 
wand entfernte ich meistens ehe das Material in das Fixiermittel 
gelangte. Die Figuren zeigen wenn nicht anders angegeben wird eine 
ungefahr 2000-fache Vergrésserung. 


DER VERLAUF DER CHROMOSOMENKONJUGATION. 


In diesem Abschnitt werde ich die Entwicklung im Kern der Em- 
bryosackmutterzelle bis zur Diakinese schildern. Wiahrend dieser Zeit 
findet die Chromosomenkonjugation statt und ist auch mehrmals in den 
Pollenmutterzellen verschiedener Oenotheren studiert. Ich hoffte in- 
dessen, dass die Verhiltnisse in den Embryosackmutterzellen klarer 
waren, dass hier Kernbilder sich finden liessen, die auf das Vorhanden- 
sein der von mehreren Forschern geforderten Parasyndese deuteten. 
Ich kann aber nicht anders sagen, als dass der Nachweis einer para- 
syndetischen Konjugation misslungen ist. Die folgende Schilderung 
ist meist auf Beobachtungen an Oe. Lamarckiana, fallax und gigantea 
diploid gegriindet. Zwischen diesen Formen gibt es nur kleine Ver- 
schiedenheiten. 

PRASYNIZESIS UND SYNIZESIS. 


Der Kern der sehr jungen Embryosackmutterzelle enthilt ein 
Kerngerist, das aus sehr feinen und infolgedessen in den Praparaten 
sehr schwach gefiarbten Fiiden gebildet wird (Fig. 1a). In der Figur 
sind sie zu grob gezeichnet. In etwas Alteren Kernen sind kleine 
Chromatinansammlungen im Kerngeriist zu sehen, die meist in der 
Peripherie des Kerns liegen. In Oe. lata waren diese kleinen Chromatin- 
ansammlungen immer vorhanden (Fig. 1b). Die Nukleolarsubstanz 
war in verschiedener Weise im Kerne verteilt. Sehr oft war namlich 
nicht ein einziges sondern zwei oder seltener drei Kernkérperchen vor- 
handen, von denen aber in der Regel eines grésser als das oder die 
anderen war (siehe aber Fig. 1e). Bisweilen wurden ausser diesen 
grésseren Nukleolen zahlreiche sehr kleine beobachtet. 

Die Prozesse, die sich in der folgenden Entwicklung im Kerne 
abspielen, und die mit der starken Zusammenballung des Chromatins 
in der Synizesis enden, sind sehr schwierig zu deuten. Dies beruht 
darauf, dass der Inhalt des Kerns sich sehr verschieden prisentiert 
(vergl. Fig. 1 c—g). In diesen Stadien ist, wie es scheint, der Kern 
gegen die Fixiermittel sehr empfindlich, und die ausgiebigen Klumpen- 
bildungen des Chromatins, die man so oft beobachtet, sind vielleicht 
Kunstprodukte. 
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Es erfolgt eine grosse Vermehrung des farbbaren Inhalts des Kerns. 
So sind im Kerngeriist gréssere Ansammlungen von Chromatin vor- 
handen (Fig. 1c). Diese Ansammlungen haben ein sehr verschiedenes 
Aussehen, teils sind es grébere Fiiden, teils Klumpen von sehr ver- 
schiedener Grésse und Form. Das Kerngeriist ist jetzt wenig regel- 
missig. Viele Querverbindungen scheinen aufgelést zu sein, und einige 
Fadenziige im Netzwerk haben sehr an Dicke zugenommen. In vielen 





Fig. 1. a: Lamarckiana. Ruhekern. — b: lata. Erster Anfang der Prophase. — 
c: gigantea diploid. Prasynizesis. — d: lata. Anfang der Synizesis. — e: Lamar- 
ckiana. Friihe Synizesis. — f: rubrinervis. Anfang der Synizesis. — g: rubrinervis. 
Synizesis. — h: fallax. Synizesis. — i: fallax. Spate Synizesis. — j—k: Lamar- 
ckiana. Pachynema. — I: fallax. Pachynema. 


Kernen beobachtet man, dass hier und da solche Fiden parallel ver- 
laufen, selten tritt diese Parallelitét so deutlich wie in dem in Fig. 1c 
abgebildeten Kern hervor. Es fragt sich, ob wir diese Erscheinung 
als eine regelmiéssige Paarung auffassen sollen. Dabei lassen wir an- 
fanglich ausser Acht, ob es eine Paarung homologer Chromosomen oder 
Langshalften von Chromosomen (»threads» nach DiaBy 1919) sein 
kann. Die Parallelitét war aber nicht haufig oder regelmassig genug, 
um als irgend eine Paarung gedeutet werden zu kénnen. Ich bin eher 
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geneigt mich der Ansicht CLELAND’s (1922), der eine ahnliche Er- 
scheinung in diesen Stadien bei Oe. franciscana beobachtet hat, an- 
schliessen. Er bezeichnet sie als eine »chance parallelisme», die bei 
der Streckung des Kernnetzes bei der beginnenden Synizesiskontraktion 
entsteht. 

Wahrend dieser Umwandlungen des Kerngeriistes hat der Kern 
an Grésse zugenommen. Allmahlich beginnt das Kerngeriist sich von 
der Kernmembran loszulésen. Nunmehr ist meistens — aber nicht 
immer, siehe Fig. 1 e — nur ein einziger Nukleolus vorhanden, der eine 
periphere Lage, dicht an die Kernmembran angepresst, hat und der 
eine abgeplattete Form besitzt (Fig. 1 i). Diese Lage und Form behalt 
der Nukleolus wihrend der ganzen folgenden Entwicklung. Das Kern- 
geriist kontrahiert sich stark (Fig. 1d). Es sammelt sich bei dem 
Nukleolus. Anfangs hangt es gern an einigen Stellen durch fein aus- 
gezogene Faden an der Kernmembran (Fig. 1 e), spater ist es aber von 
dieser vollstandig losgelést. Infolge der Kontraktion werden die 
Maschen des Kerngeriistes viel enger. In demselben kommen in der 
friiheren Phase gréssere Chromatinklumpen oder dickere Fadenteile 
von verschiedener Form vor, so dass die Kerne ein ziemlich verschiede- 
nes Aussehen haben (Fig. 1 d—f). Diese k6nnen auch mehr oder minder 
deutlich gepaart auftreten (Fig. 1 f). 

Wahrend des Héhepunktes der Synizesis ist die Kontraktion so 
stark, dass man die Prozesse nicht verfolgen kann, die sich in dieser 
lange Zeit dauernden Phase abspielen. Dickere Teile sind noch vor- 
handen, die sich besonders beim Nukleolus gruppieren. Auch in diesem 
Stadium kann eine Paarung bisweilen beobachtet werden, die in dem 
in Fig. 1g abgebildeten Kern besonders frappierend ist. Die Farb- 
barkeit des Nukleolus pflegt gegen Ende der Synizesis weniger gross 
zu sein und er ist in den folgenden Stadien in den Praparaten ziemlich 
blass gefiirbt. Diese Schwichung der Farbbarkeit wurde von CLELAND 
(1924) damit erklirt, dass Substanz vom Nukleolus zum Kernnetz ab- 
fliessen soll. Ich finde dies etwas ungewiss. In dem Nukleolus kann 
oft in diesem und folgenden Stadien ein dunkel gefiarbter Kérper beob- 
achtet werden. Ein solcher ist von CLELAND (1924) und SHEFFIELD 
(1927) in entsprechenden Stadien in den Pollenmutterzellen gesehen 
und mit dem Namen »Endonukleolus» belegt worden. Wie diese For- 
scher fand ich den Kernfaden oft mit dem Endonukleolus vereint (siehe 
z. B. Fig. 11). 

In der spiiten Synizesis lockert sich das stark zusammengezogene 
Kniiuel etwas, und wir kénnen dasselbe besser beobachten. Die meisten 
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der zahlreichen Querverbindungen sind jetzt aufgelést und statt des 
maschenf6rmigen Netzwerkes ist ein vielfach gewundener Faden vor- 
handen (Fig. 1h). Die bei dem Nukleolus liegenden Fadenteile sind 
noch sehr dick. CLELAND meint, dass diese Teile durch vom Nukleolus 
ausstr6mende Substanz geschwollen sind, die dann auf die anderen 
Teile des Spirems verteilt wird. Der Faden macht auch einige gréssere 
Schleifen, die vom Nukleolus weg gerichtet sind und die Kernmembran 
erreichen (Fig. 1 i). F 

BOEDIJN, der das Vorkommen von Parasyndese bei den Oenotheren 
verfechtet, behauptet, dass in der spiten Synizesis »eine paarweise 
Gruppierung dicker Fadenteile» zu sehen ist, und bildet einige Kerne 
ab, in. denen man sieben solche Paare sieht (BOEDIJN 1925, Fig. 10). 
LELIVELD, die sich der Auffassung BOEDIJN’s angeschlossen hat, meint, 
wie aus ihrer Beschreibung hervorgehen scheint, dass in Présynizesis 
eine Paarung von Faden stattfindet. In der spiten Synizesis ist es 
»possible to distinguish 7 thick zygosomes» (LELIVELD 1928, S. 241). 
Diese Erscheinungen hat sie auch in Samenanlagen von Oe. Lamarck- 
iana gefunden. 

Wenn man nur solche Kernbilder wie Fig. 1c, 1 f und 1g zeigen 
beriicksichtigt, bekommt man ja den Eindruck, dass in Priisynizesis 
oder erst in Synizesis eine Paarung von Chromosomen geschieht. Diese 
Chromosomen bestehen dabei aus einem verdickten Teil, meist beim 
Nukleolus liegend, und einem feinen Fadenteil. Die feinen Faden 
anastomieren anfangs, bilden aber spiter mehr oder minder regel- 
miissige Schleifen. Dazu kommt, dass die Klumpen nicht selten in 
ungefaihr der haploiden Zahl vorhanden sind. In den meisten Kernen 
war aber von einer Paarung nichts zu sehen (siehe Fig. 1 d, e, h, i), die 
Bilder waren unregelmissiger, und da man ja nicht ohne weiteres 
behaupten kann, dass diese Kerne schlechter fixiert sind, muss man 
die Paarung und Siebenzahl der Klumpen als eine Zufilligkeit 
betrachten. 

Ich kann jedoch nicht verneinen, dass eine Parallelanordnung von 
homologen Chromosomen stattgefunden hat, nur habe ich keine ent- 
scheidenden zytologischen Beweise dafiir gefunden. Erst eine ver- 
besserte Technik kann wohl hier Klarheit bringen. 


PACHYNEMA ODER OFFENES SPIREM. 


Die demnichst folgende Entwicklung ist dadurch gekennzeichnet, 
dass eine gleichmiissige Verteilung des chromatischen Materials erfolgt, 
wodurch der Kernfaden iiberall dieselbe Dicke bekommt (Fig. 1 j—1). 
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Der Kern durchlauft ein Stadium, das bei anderen Objekten Pachynema 
genannt wurde, oder von anglosiichsischen Forschern »open spireme>. 
Es ist aber zu betonen, dass das Spirem nicht gleichmassig tiber den 
ganzen Kernraum ausgebreitet ist, so dass ein von gewOhnlichem Pachy- 
nema-Stadium etwas abweichendes Bild entsteht. Das Spirem ordnet 
sich namlich zu einer Anzahl Schleifen (»loops»), deren Umbiegungen 
vom Nukleolus weg gegen die Peripherie des Kerns gerichtet sind. Beim 
Nukleolus sind die Fadenteile noch knéuelihnlich um einander ge- 
wickelt (Fig. 1k). In dem in Fig. 11 abgebildeten Kern ist das eine 
Ende der gréssten Schleife am Endonukleolus befestigt. In dieser 
Schleife sehen wir iibrigens eine deutliche Einschniirung. Solche Ein- 
schniirungen sind in diesem Stadium nur ganz selten vorhanden. Sie 
treten viel spaiter bei der Chromosomenbildung in der zweiten Kon- 
traktion auf; ihr jetziges Vorhandensein ist véllig anormal. 

Uber die Natur des Pachynemafadens ist folgendes zu bemerken. 
Er ist von mittelmassiger Dicke und zeigt niemals irgend eine Lings- 
spaltung. Dagegen zeigt er oft eine mehr oder minder deutliche Chro- 
momerenstruktur. Ich konnte aber nie Verdoppelungen einzelner 
Chromomeren beobachten, die auf eine beginnende Lingsspaltung 
deuten kénnten. Durch die folgende Entwicklung wird es noch 
klarer, dass das Spirem von univalenter Natur ist. Wo die Fadenteile 
am dichtesten liegen, sind sie meist um einen in den Praparaten nicht 
so stark wie die Faden gefirbten Kérper gewickelt (Fig. 1 j—l). Uber 
die Natur dieser K6rper konnte ich keine Klarheit gewinnen. Man 
kann an Nukleolarsubstanz denken, oder an eine Verschmelzung von 
Faden, vielleicht ist es aber ein Fixierungsartefakt. In den Figuren 
CLELAND’s oder SHEFFIELD’s tiber entsprechende Stadien sind ahnliche 
Kernstrukturen zu sehen. 

Das soeben beschriebene Pachynemastadium habe ich so oft beob- 
achtet, dass es deutlich ist, dass der Embryosackmutterzellkern immer 
dasselbe durchliuft. Bei anderen Onagraceengattungen ist es ja ziem- 
lich typisch. Bei den Oenotheren hat es besonders CLELAND konstatiert. 
Einige Forscher stellen es aber offenbar in Abrede. Aus den Aus- 
fiihrungen BOEDIJN’s (1925, S. 193) geht hervor, dass er der Meinung 
ist, der Kern gehe aus der Synizesis direkt in »second contraction» tiber. 
VALKANOVER (1926, S. 210) meint betreffs Oe. biennis: »Nous n’obser- 
vons jamais de spireme continu, c’est-a-dire un cordon chromatique 
trop long pour étre un chromosome unique . . .» VALKANOVER’s Unter- 
suchung ist zwar sehr sorgfaltig, er hat aber die friiheren Stadien nicht 
becbachtet; seine erste Figur zeigt second contraction. Ich habe den 
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Pachynemafaden so lange Strecken verfolgen kénnen, dass er mehrere 
Chromosomen umfassen muss. 


DIE ZWEITE KONTRAKTION. 


Es folgen jetzt Entwicklungsprozesse, die gegen die im vorigen 
Abschnitt beschriebenen entgegengesetzt verlaufen, indem eine zweite 
Kontraktion stattfindet, die zu einer sehr starken Zusammenballung 
des Chromatins fiihrt. Diese »second contraction» haben ja die 
Oenotherazytologen allgemein beschrieben. Der Verlauf diirfte der 
folgende sein. 

Die zentralen Teile des Spirems werden mehr und mehr bei dem 
Nukleolus zusammengeballt, und zwar so kraftig, dass die verschiedenen 
Faden nur unvollstandig unterschieden werden kénnen. Die Schenkel 
in den grossen Fadenschleifen, die in friiheren Stadien vorhanden 
waren, nihern sich einander (Fig. 2a), und die Schleifen radiieren 
aus der grossen an dem Nukleolus liegenden Chromatinansammlung 
(Fig. 2c, d). In dem Faden sind jetzt wieder dickere und diinnere 
Teile zu sehen, vermutlich durch den bei der Kontraktion entstandenen 
verschiedenen Zugwirkungen hervorgerufen (Fig. 2a—c). Chromo- 
meten lassen sich in den Faden haufig beobachten (Fig. 2c). Wenn 
man die Verteilung dieser Chromomeren in zwei Schenkeln derselben 
Schleife studiert, macht man die Beobachtung, dass sie nicht einander 
entsprechen. Dies miissten sie tun, wenn die beiden Schenkel durch 
Langsspaltung entstanden wiren, eine solche hat hier offenbar nicht 
stattgefunden. Die beiden Schenkel, die dieselbe Schleife bilden, sind 
oft um einander gedreht (Fig. 2c und d). Wenn die beiden Schenkel 
homologe Chromosomen sind, ist also hier eine Méglichkeit zu Sub- 
stanzaustausch die die crossing-over-Erscheinungen erklaren kann. 

Die Grésse der Schleifen nimmt natiirlich wihrend der Kontrak- 
tion allmahlich ab (Fig. 2 ¢). Eine Schleife ist aber gern die ganze Zeit 
grésser als die anderen, ein paar der letztgenannten kommen ihr oft 
an Grésse nahe (siehe Fig. 2 c—g), wihrend die anderen wihrend des 
Hoéhepunktes der Kontraktion viel kleiner oder ganz verschwunden 
sind. Das sind eben die Gréssenverhaltnisse, die wir in der spiaten 
Synizesis und Pachynema fanden (vergl. Fig. 1 i und 1), und die zeigen, 
dass dieselben Schleifen die ganze Zeit vorhanden sind. Die Zahl der — 
Schleifen ist oft ungefihr sieben, was darauf deutet, dass alle Chro- 
mosonfen an der Bildung derselben teilnehmen, so dass mit dem von 
LATTER beschriebenen Brochonema-Stadium bei Lathyrus Ahnlichkeit 
besteht (LATTER 1926, S. 286). Bei den Oenotheren setzt die Kontrak- 
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tion aber so lange fort, bis die Schleifen nur wenig aus der zentralen 
Ansammlung hervortreten, einzelne in diese ganz eingezogen werden. 
Die Umwindungen sind nicht mehr vorhanden, und die beiden Schenkel 
einer Schieife liegen oft eng aneinander gepresst, einen Doppelfaden 
bildend (Fig. 2 f). 

Wahrend der zweiten Kontraktion erleidet der Pachynemafaden 
eine Verdickung. Diese geschieht nicht gleichmiassig. In Fig. 29 


Fig. 2. a—b: fallax. Anfang der zweiten Kontraktion. — ce—g: Lamarckiana. 

Fortschreitende zweite Kontraktion. — h: fallax. Ausbildung der Chromosomen. 

— i—l: Lésung der zweiten Kontraktion, friihe Diakinese. j: fallax, i, k, lI: 
Lamarckiana. 


sehen wir in den beiden grossen Schleifen in den Umbiegungen eine 
Einschniirung. Dic beiden Schenkel haben dagegen Chromosomen- 
dicke erreicht. In ihnen ist iibrigens eine Lingsspaltung, nimlich die 
homotypische Spaltung zu sehen. Es ist meiner Meinung nach offen- 
bar, dass es diejenigen Schleifen sind, die zu Beginn der Kontraktion 
zusammengezogen wurden, sie sind nur dicker geworden. In Fig. 2 lt 
ist der Chromosomenbildung weiter fortgeschritten. 

Als spateres Stadium ist zweifellos dasjenige zu bezeichnen, in dem 
eine Lockerung der Kontraktion stattfindet, so dass wir die Fadenteile 
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besser verfolgen kénnen. Dann ist aber schon der Pachynemafaden 
infolge des Auftretens von Einschniirungen in eine Kette von hinter- 
einander liegenden Chromosomen verwandelt (Fig. 2i—k). Eine paar- 
weise Anordnung der Chromosomen kommt hiufig vor; sie kommt da- 
durch zustande, dass sich zwei Schleifenschenkel in Chromosomen 
verwandeln, und das wahrscheinlichste ist, dass zwei homologe Chro- 
mosomen aus derselben Schleife hervorgehen. Diese Paarung hat 
offenbar BOEDIJN (1925, Fig. 13) beobachtet, hat aber iibersehen, dass 
die Paare nie frei sind sondern alle zusammenhingen. Die Chromo- 
somen liegen teils parallel, teils weichen sie ringférmig auseinander. 
Eine Andeutung der homotypischen Lingsspaltung ist oft in ihnen 
zu sehen. In dem zentralen Teile des Fadens tritt die paarige An- 
ordnung nicht auf, er ist hier sehr gewunden, und die Chromosomen 
werden nicht aus Schleifenschenkeln gebildet. Schliesslich ist hinzu- 
zufiigen, dass nicht selten die Kontraktion abnorm lange Zeit dauert, 
so dass die Chromosomen sich wihrend derselben vollig ausbilden 
(Fig. 21). 

»Second contraction» zeigende Figuren aus Samenanlagen von 
Oe. Lamarckiana reproduziert GEERTS (1909, Tafel VI), aus solchen 
von Oe. biennis LELIVELD (1928, Fig. 6, wird »pachynema stage» 
genannt). 


DIE ANORDNUNG DER CHROMOSOMEN IN DER DIAKI- 
NESE UND HETEROTYPISCHEN META- UND ANAPHASE. 


Bei der Beschreibung dieser Stadien werde ich die von mir unter- 
suchten Formen getrennt behandeln. 


FORMEN MIT EINEM RING AUS ZWOLF CHROMOSOMEN UND 
° EINEM DOPPEL CHROMOSOM. 


Oe. Lamarckiana. — Wenn die Lésung der zweiten Kontraktion 
so weit fortgeschritten war, dass die Anordnung der Chromosomen 
studiert werden konnte, fand ich stets, dass 12 Chromosomen end to end 
zu einem grossen Ring vereint waren, ausserdem war ein Chromosomen- 
paar vorhanden. Dies Paar war anfangs oft am Ringe aufgehingt 
(Fig. 3b), spiter aber frei (Fig. 3a). Bisweilen war aber es schon 
von Anfang an frei. Diese Anordnung der Chromosomen ist dieselbe, 
die vorher in den Pollenmutterzellen| gefunden worden ist (siehe 
HAKANSSON 1926). Anfangs sind die Chromosomen lang und zeigen 
Andeutung der homotypischen Lingsspaltung (Fig. 3 b, der Endonuk- 
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leolus kann noch beobachtet werden). Die Chromosomen verkiirzen 
sich aber dann, und die Spaltung schwindet. Die Chromosomen des 
freien Paares verkiirzen sich bedeutend rascher als die Ringchromo- 
somen, sie haben in dem in Fig. 36 abgebildeten Kern schon ihre 
definitive Grésse erlangt. Variationen im Kernbild sind nur insofern 
vorhanden, als die Ringchromosomen durch verschieden lange Faden 
vereint sein kénnen, und dass der Ring im Kernraum bald mehr zu- 


Fig. 3. Lamarckiana. a—b: Diakinese. — c—d: Chromosomen nach Auflésung der 
Kernmembran. x 2800. — e: abweichende Anaphase. x 2800. — f: Metaphase. — 
g: rudimentare Kernspindel. 


sammengezogen, bald mehr ausgebreitet ist. Der Ring war bisweilen 
geborsten (Fig. 3 b). 

Bei der Auflésung der Kernmembran schwindet der Nukleolus. 
Die Anlegung der heterotypischen Kernspindel zeigt Fig. 3 c. Die Chro- 
mosomen haben jetzt ihre grésste Kontraktion erfahren. Die Chromo- 
somenanordnung kann in diesem Stadium besser als in Diakinese stu- 
diert werden, weil man oft alle Chromosomen im selben Schnitt be- 
kommt, wahrend der grosse Diakinesekern oft vom Messer zerlegt wird. 
Bisweilen sind die paarbildenden Chromosomen nur mit einem Ende 
vereint, bilden also kein Ringpaar. Die Anordnung der Chromosomen 
sehen wir in Fig. 3c und d, und schon ordnen sich die Chromosomen 
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wie in den Pollenmutterzellen zickzackihnlich, indem nebeneinander 
liegende Chromosomen nach verschiedenen Polen orientiert werden. 
Bei der Untersuchung der Samenanlagen kann man aber nicht, wenn 
man sich nicht sehr grosse Miihe geben wollte, gréssere Mengen Material 
von diesen Stadien beschaffen. Die heterotypische Metaphase, also das- 
jenige Stadium, in dem die Chromosomen definitiv in der Kernspindel 
eingeordnet werden, ist. in den Praparaten hiufig. Die Chromosomen 
haben jetzt eine halbmondférmige Form. War die Fixierung gelungen, 
konnte eine Zickzackanordnung der Chromosomen im Ringe beob- 
achtet werden (Fig. 3e und f). Es gelang mir zwar nicht, sie den 
ganzen Ring entlang zu konstatieren. Aber wo die Chromosomen 
geniigend auseinander lagen, um die Verfolgung der Anordnung zu 
erlauben, wurde Zickzackorientierung gesehen. Ich bezweifle daher 
nicht, dass sie normal im ganzen Ring vorhanden ist, wenn auch die 
Grésse des Ringes und der geringe ihm zur Verfiigung stehende Raum 
sein Studium erschwert. In der Anaphase gehen oft zuerst die Chro- 
mosomen, die das Paar bilden — Gemini-Chromosomen sind sie nach 
der Terminologie von ROSENBERG (1926, S. 310) zu benennen — aus- 
einander. In der in Fig. 3 e abgebildeten Anaphase gehen wahrscheinlich 
zwei nebeneinander liegende Chromosomen zu dem mikropylaren und 
zwei ebensolche zu dem chalazalen Pole — ein Chromosom ist leider 
weggeschnitten — eine St6rung von ahnlicher Art, wie sie einige Autoren 
in Pollenmutterzellen verschiedener Oenotheren beschrieben haben. 

Bisweilen waren wahre Anomalien vorhanden, dadurch gekenn- 
zeichnet, dass die heterotypische Kernspindel rudimentaér war und nur 
aus wenigen Faden bestand (Fig. 3g), oder sie war vollig verschwun- 
den, so dass die Chromosomen frei im Zytoplasma lagen. In diesen 
Fallen war eine regelmissige Orientierung der Chromosomen nicht 
vorhanden, und die Chromosomen hatten eine abweichende Form. 
Solche Anomalien sind aus den Pollenmutterzellen verschiedener 
Pflanzen bekannt. 

Unter den Beobachtungen anderer Forscher tiber das Verhalten 
der Chromosomen in den Embryosackmutterzellen von Oe. Lamarck- 
iana in den soeben beschriebenen Stadien ist aus der alten Untersu- 
chung GEERTS zu erwihnen, dass dort von einer regelmissigen 
Paarung der Chromosomen in der heterotypischen Metaphase ge- 
sprochen wird. LELIVELD (1928, S. 239) sagt iiber die Chromosomen- 
anordnung in der Diakinese: »I may already say that in the ovules of 
Oe. Lamarckiana no chains of a definite number of chromosomes are 
formed, but that the sticking together is rather an accidental occur- 





DIE REDUKTIONSTEILUNG IN DEN SAMENANLAGEN 143 





rence». Diese Behauptung der Verfasserin ist mir véllig unverstand- 
lich, und kann wohl nur dadurch erklart werden, dass sie mit schlecht 
fixiertem Material gearbeitet hat. 

Oe. fallax. — Bei diesem Bastard war die Chromosomenanordnung 
ganz dieselbe wie bei Oe. Lamarckiana. In der Diakinese waren zwolf 
Chromosomen zu einem gewundenen Ring vereint, wihrend zwei 
Chromosomen ein freies Doppelchromosom bildeten (Fig. 4a). Das 
letztere war oft am Ringe aufgehingt. Nach Auflésung der Kern- 


a 


Fig. 4. a-—e: fallax. a: Diakinese. — b: Kernmembran aufgelést. — c: Metaphase, 

— d: gigantea diploid. Diakinese. — e—h: rubristachys. — e: Diakinese. — f: Me- 

taphase. — g: ‘quergeschnittene Anaphase. — h: beginnende heterotypische Ana- 
phase aus Pollenmutterzelle. 


membran war dieselbe Anordnung vorhanden, und die Ringchromoso- 
men ordneten sich im Zickzack in der Kernspindel (Fig. 4). In der 
Meta- und zu' Anfang der Anaphase gab es auch Zickzackorientierung 
(Fig. 4c), wenn es auch hier mit Schwierigkeiten verbunden war, sie 
im ganzen Ringe zu beobachten. 

Die Chromosomenverhiltnisse sind also dieselben, die ich friither 
in den Antheren gefunden habe. 

Oe. gigantea diploid. — Auch bei dieser Form fand ich dieselbe 
Chromosomenanordnung wie in den Pollenmutterzellen wieder. Der 
Ring aus zw6lf Chromosomen war stark gefaltet und zusammengezogen 
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(Fig. 4d). Die Fixierungen waren nicht gut gelungen, so dass man 
nur selten das deutlich ringférmige Doppelchromosom sehen konnte; 
es ist aber zweifelsohne immer vorhanden. Zickzackanordnung kam 
auch hier vor. 

Oe. rubristachys. — Diese Form hat wie in der Einleitung erwahnt 
wurde, phanotypische Ahnlichkeit mit Oe. rubrisepala, eine Halb- 
mutante mit vermehrter Chromosomenpaarung, die ich friiher unter- 
sucht habe. Ich erwartete deshalb auch hier mehrere Chromosomen- 
paare zu finden, dies war aber nicht der Fall. Bei Kreuzung zeigt aber 
rubristachys ein anderes Verhalten als rubrisepala (siehe Allge- 
meiner Teil). 

Die Reduktionsteilung verlief also wie bei Oe. Lamarckiana. Nach 
der Synizesis breitet sich ein Spirem iiber einen Teil des Embryosack- 
mutterzellkerns aus, es wird spater kontrahiert um dann wieder ge- 
lockert zu werden. Es wird dann ein Ring aus zwélf Chromosomen 
und ein Doppelchromosom gebildet (Fig. 4). In der heterotypischen 
Metaphase sind die Ringchromosomen wie gewohnlich im Zickzack 
geordnet (Fig. 4/). Fig. 4g zeigt eine quergeschnittene Anaphase, die 
erwahnte Anordnung tritt auch hier hervor, wie aus der Lage der 
Chromosomen deutlich hervorgehen diirfte. 

Ich untersuchte auch einige Priparate, die die Reduktionsteilung 
in den Pollenmutterzellen zeigten. Auch hier waren dieselben Chro- 
mosomenverhiltnisse zu sehen. Die Zickzackanordnung der Ringchro- 
mosomen trat in der heterotypischen Anaphase sehr deutlich hervor 
(siehe Fig. 4h), trotzdem die untersuchten Bliitenknospen erst Ende 
September fixiert wurden, weshalb man Stérungen befiirchten konnte. 


FORMEN MIT EINEM RING AUS SECHS CHROMOSOMEN 
UND VIER DOPPELCHROMOSOMEN. 


Diese Anordnung der Chromosomen ist in der Diakinese der 
Pollenmutterzellkerne bei Oe. rubrinervis (CLELAND 1925), rubrisepala 
(HAKANSSON 1926) und rubricalyx (SHEFFIELD 1927) gefunden. Eine 
etwas abweichende Anordnung, naimlich drei Chromosomenpaare und 
einen Ring aus acht Chromosomen fand CLELAND (I. c.) in Oe. rubri- 
calyx »Afterglow» (dies ist nach SHEFFIELD, |. c. S. 807, der richtige 
Name der von CLELAND untersuchten Form). Nur bei der letztgenann- 
ten ist bisher das Verhalten der Chromosomen in der heterotypischen 
Meta- und Anaphase geklart. Wie die sechs Ringchromosomen bei 
den anderen Formen verteilt werden ist dagegen nicht bekannt. Bei 
rubrinervis sah CLELAND zwar »in some cases» Zickzackanordnung, 
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aber meistens Unregelmassigkeiten, so dass er tiber das normale Ver- 
halten ungewiss blieb. Bei rubrisepala und rubricalyx konnten diese 
Stadien nicht studiert werden. Ich will erwihnen, dass diese Formen 
direkt oder indirekt aus Oe. Lamarckiana hervorgegangen sind. Wilde 
Formen mit solchen Anordnungen der Chromosomen sind _ nicht 
gefunden. — 

Meine unten mitgeteilten Ergebnisse wurden beim Studium von 
drei Pflanzen erhalten; ich untersuchte dabei die Reduktionsteilung 
von jeder sowohl in den Antheren wie in den Samenanlagen. Es waren 
zwei rubrinervis-Pflanzen, die eine, im folgenden rubrinervis 1 genannt, 
bliihte ungew6éhnlich friih, die andere, rubrinervis 2, spater als die 
Schwesterpflanzen. Beide wichen von typischem rubrinervis im Aus- 
sehen etwas ab, indem nimlich die Sepalen nicht rot sondern ziemlich 
rein griin waren. Die schwache Pigmentierung diirfte aber nur durch 
ungiinstige Witterungsverhiltnisse verursacht sein, diejenigen Pflan- 
zen — und das war die Mehrzahl — die ihre Infloreszenzen in der 
Zwischenzeit entwickelten waren normal pigmentiert. Schliesslich 
untersuchte ich eine rubrisepala-Pflanze, die rubrinervis ahnlich war, 
aber die Sprédigkeit dieser Form nicht hatte. Von dieser hatte ich wie 
von rubrinervis 2 auch in einer spaten Jahreszeit Bliitenknospen fixiert. 

Mit Riicksicht auf das etwas abweichende Aussehen der unter- 
suchten Pflanzen fixierte ich also auch junge Antheren, um sicher 
konstatieren zu kénnen, ob in Pollen- und Embryosackmutterzellen 
dieselbe Chromosomenanordnung vorkommt. Ich beschranke mich 
aber betreffs der Pollenmutterzellen darauf, die Anordnung in der 
Metaphase zu beschreiben, die ja wie erwahnt noch unbekannt ist. 
Die Fixierung war gut gelungen und die Untersuchung ist viel leichter 
als betreffs der Samenanlagen. In der Diakinese fand ich vier Chro- 
mosomenpaare und einen Ring aus sechs Chromosomen bei allen drei 
Pflanzen. Paare hingen gern am Ringe, zwei zeigten sich oft mit ein- 
ander verkettet, in der Weise wie es friiher bei Oe. rubrisepala und 
rubricalyx gefunden worden ist. 

Diese Anordnung der Chromosomen blieb noch nach der Auf- 
lésung der Kernmembran bestehen doch’ jetzt waren die Paare vom 
Ringe und untereinander frei. Die Orientierung der Chromosomen 
wahrend der heterotypischen Metaphase konnte oft beobachtet werden. 
Ich reproduziere eine Anzahl von Bildern, die dieses Stadium bei allen 
drei Pflanzen illustrieren (Fig. 5a—f). Wir sehen, dass die Ring- 
chromosomen zickzackaihnlich orientiert sind, so dass angrenzende 
Chromosomen nach verschiedenen Polen in der Anaphase gelangen 
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miissen. Die ringférmigen Doppelchromosomen verhalten sich wie 
andere solche. Abweichungen konnten beobachtet werden, ich habe 
sie aber nicht niher studiert. So wurden in rubrisepala bisweilen zwei 
nebeneinander liegende Ringchromosomen zu demselben Pole gezogen, 
wie es CLELAND und KIHARA im Sechserring von Oe. biennis gefunden 
haben. Bei rubrinervis 2 — ziemlich wenig Material wurde von dieser 
Pflanze untersucht — waren die Gemini-Chromosomen oft nur mit 
einem Ende vereint (Fig. 5c). Solche Chromosomen haben eine 





Fig. 5. Heterotypische Metaphase aus Pollenmutterzellen von a—b: rubrisepala, — 
c—d: rubrinervis 2. — e—f: rubrinervis 1. 


abweichende Form, indem die normal auf ihrer inneren Seite vorhan- 
dene Konkavitaét beinahe ausgeglichen ist. Die Konkavitét kommt 
offenbar dadurch zustande, dass das Chromosom gebogen wird, wenn 
seine beiden Enden mit zwei anderen Chromosomen-Enden zusammen- 
hangen, mégen sie nun einem oder zwei Chromosomen angehoren. 
Oenothera-Chromosomen, die frei oder nur mit einem Ende befestigt 
sind, zeigen diese Biegung niemals, die wohl durch eine Zugwirkung 
hervorgerufen wird. 

Nach dieser Einleitung gehe ich zur Schilderung meiner Befunde 
iiber die Reduktionsteilung in den Samenanlagen iiber. Ich_ will 
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sogleich erwahnen, dass ich dieselbe Anordnung der Chromosomen in 
Diakinese und heterotypischer Metaphase wie in den Pollenmutter- 
zellen bei allen drei Pflanzen fand. 

Von rubrinervis 1 hatte ich nur wenig Material mit Reduktions- 
teilungen. Fig. 6a zeigt den Querschnitt einer Embryosackmutter- 





Fig. 6. a—b: rubrinervis 1. — a: Chromosomen nach Auflésung der Kernmembran. 

— b: Metaphase. — c—i: rubrinervis 2, — c—f: Diakinese, c auf zwei Schnitte 

verteilt. — g: abweichende Diakinese. — h: Metaphase, drei Chromosomenpaare 

nicht eingezeichnet. — i: Metaphase. — j, k: rubrisepala. Metaphase, auf zwei 
Schnitte verteilt. 


zelle nach dem Verschwinden der Kernmembran. Sechs Chromosomen 
sind end to end zu einem Ring vereint, ausserdem sind vier Chromo- 
somenpaare vorhanden, in einem der letzteren sind die Chromosomen 
nur mit einem Ende vereint, wie wir es in Pollenmutterzellen von 
Oe. rubrinervis oft fanden. Die Zickzackanordnung der Ringchromo- 
somen in der Metaphase sah ich mehrmals (siehe Fig. 6 6). 
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Von rubrinervis 2 untersuchte ich dagegen ein reichliches Material. 
Zu einem eingehenden Studium der Entwicklungsstadien, die der Em- 
brvosackmutterzellkern durchlauft bis die definitive Chromosomen- 
anordnung vorhanden ist, reichte es jedoch nicht. Die friiheren Stadien 
zeigten allerdings Ahnlichkeit mit denen der Oe. Lamarckiana u. a. 
Der Pachynemafaden, der oft Chromomerenstruktur zeigt, ist in 
Schleifen geordnet, wird spiter sehr stark zusammengezogen, so dass 
eine scharf ausgepragte zweite Kontraktion entsteht. In dieser werden 
die Chromosomen gebildet. Aus der starken Zusammenballung treten 
einzelne Schleifen oder spiter, nach der Verdickung des Fadens, Chro- 
mosomenpaare (Fig. 76, 6d). Mehr oder minder vorgeschrittene 
Diakinesestadien habe ich oft beobachtet. Im Anfang derselben lésen 
sich Chromosomenpaare aus der dichten Zusammenballung.  Schliess- 
lich gibt es vier meist ringférmige Paare und einen deutlichen Ring, 
aus sechs Chromosomen gebildet (Fig. 6 c). Die Paare schienen 
seltener als es in den Pollenmutterzellen der Fall war am Ringe auf- 
gehiingt zu sein, denn nie habe ich mehr als zwei Paare in dieser Lage 
beobachtet. Dagegen habe ich wie in den Pollenmutterzellen so oft 
zwei verkettete Doppelchromosomen gesehen (Fig. 6 e) — dies Doppel- 
paar auch am Ringe aufgehangt gefunden — dass ich vermute, dass 
es ihre normale Lage zu Beginn und in der Mitte der Diakinese ist. 

In der friihen Diakinese wurde einige Male abweichende Anord- 
nung der Chromosomen gefunden. So ist in dem in Fig. 6 f abgebildeten 
Kern ein Gemini-Chromosom mit einem Ende mit seinem Partner, 
mit dem anderen mit einem anderen Paar vereint, vermutlich nur eine 
von friiheren Stadien bestehende Vereinigung. Abweichende Figuren 
kamen auch dadurch zustande, dass die Chromosomen weit auseinander 
lagen. Infolgedessen sind die »Linin»-Faden, die sie miteinander ver- 
einen, so ausgezogen und diinn, dass sie die Farbung bei der Diffe- 
renzierung der Praparate leicht verlieren; vielleicht kénnen sie auch 
hbisweilen bei der Fixierung zerstért werden. Deshalb sieht es aus 
als wenn die Chromosomen isoliert ligen. Fig. 6g zeigt einen solchen 
Kern mit tiber den ganzen Kernraum zerstreuten Chromosomen; nur 
an einigen Stellen sind Faden zu sehen. Kernbilder dieser Art sind 
bisweilen bei anderen Oenotheren beobachtet, so in gigantea diploid 
(HAKANSSON 1926, Fig. 5 c) und nicht selten bei Oe. eriensis (SHEFFIELD 
1927, S. 789, eine Form mit 14 Chromosomen in einem Ring). Schon 
wenn man normale Kerne stark abfarbt, kann die Farbe aus den 
Verbindungsfaiden der Ringchromosomen herausgelést werden, so dass 
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man glauben kénnte die Chromosomen liegen isoliert. Vielleicht ist 
BOEDIN so irregefiihrt worden. 

In der spiten Diakinese und nach Auflésung der Kernmembran 
sah ich, von schlecht fixierten oder krainklichen Zellen abgesehen, wo 
die Chromosomen zusammenkleben, stets die normale Anordnung. Dass 
die Ringchromosomen in der heterotypischen Metaphase zickzack- 
iihnlich geordnet sind, ist zweifellos (siehe Fig. 6h und i). 

Uber Oe. rubrisepala will ich mich kurz fassen. Ich fand hier 
dieselben Chromosomenverhaltnisse wieder. Die Fixierung war aber 
hier nicht so gut gelungen, so dass ich die Anordnung in der Diakinese 
nicht sah. In der Meta- und Anaphase konnte ich aber mehrmals die 
vier Doppelchromosomen und den Zickzackring deutlich unterscheiden 
(Fig. 6 j, k). Bisweilen lag die heterotypische Kernspindel schrig 
in der Embryosackmutterzelle (Fig. 7a). Dies habe ich aber auch bei 
mehreren anderen Oenotheren beobachtet. Die Verlagerung ist viel- 
leicht durch das Fixiermittel hervorgerufen. Jedenfalls war die Em- 
bryosackmutterzelle nie durch eine schrige Wand geteilt. 


TRISOMISCHE FORMEN. 


Ich habe auch die Reduktionsteilung in den Samenanlagen einiger 
fiinfzehnchromosomigen Mutanten studiert. Weder diese noch die 
Entwicklung des Embryosacks ist bisher bei solchen Formen unter- 
sucht worden. In meiner friiheren Abhandlung habe ich mitgeteilt, 
dass bei den von mir untersuchten Trisomen das Extrachromosom 
in der Diakinese und heterotypischen Metaphase mit den anderen 
Chromosomen vereint war, nicht, wie aus den Arbeiten fritherer For- 
scher zu erwarten, frei war. Ein freies Chromosomenpaar war dagegen 
vorhanden, und eine Tendenz noch ein soleches Paar auszubilden, ver- 
mutlich von den im Kerne verdoppelten Chromosomen, wurde auch 
heobachtet. Doch versprachen die hiufigen Unregelmassigkeiten wenig 
Resultate aus einer Untersuchung der Embryosackmutterzellen. Die 
Untersuchung wurde jedoch mit Riicksicht auf die Bedeutung der 
Chromosomenanordnung fiir eine Erklirung gewisser Vererbungs- 
eigenheiten dieser Formen (siehe HAKANSSON 1926, S. 297) vorgenom- 
men. Ich wollte wenigstens versuchen, tiber die Chromosomenanord- 
nung in den entscheidenden Stadien Klarheit zu erhalten. 

Ich habe Oe. lata, stricta und pulla untersucht. Von der erst- 
genannten habe ich viele Fruchtknoten geschnitten. Leider zeigte es 
sich aber, dass gewisse Stadien sehr selten waren. Besonders das 
seltene Vorkommen in den Priaparaten von Diakinese und des Uber- 
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ganges zu Metaphase machte sich bei lata und stricta unangenehm 
fiihlbar. Dagegen kommt die Metaphase haufig vor, offenbar darauf 
beruhend, dass sie lange Zeit dauert. Dann ist es aber viel schwieriger 
die Chromosomenanordnung zu konstatieren. Die Untersuchung war 
also viel miihevoller als bei den vorher behandelten Formen. 

Von allen habe ich auch vergleichsweise die Chromosomenver- 
haltnisse in den Pollenmutterzellen etwas studiert. Ich hoffe spater 
dartiber ausfiihrlich berichten zu k6énnen. 

Oe. lata. — Uber die Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen 
liegen nicht wenige Untersuchungen vor; wir kénnen aber aus ihnen 
nichts tiber eine méglicherweise vorhandene hestimmte Chromosomen- 
anordnung in der Diakinese oder heterotypischen Metaphase heraus- 
lesen. OEHLKERS sagt iiber die Prophase: ». . . dann erscheinen mehr 
oder minder deutliche Ringe, also Gemini in einem ziemlich ausge- 
sprochenen Diakinese-Stadium» (OEHLKERS 1927, S. 277—278). Ich 
habe zwar die lata von DE VRIES nicht untersucht, médchte aber diese 
Angabe, die durch keine Figuren belegt ist, bezweifeln. GATES und 
Mitarbeiter, die Oe. lata von DE VRIES wie von HERIBERT-NILSSON 
untersucht haben, erwahnen nichts iiber das Vorkommen von Gemini 
in der Diakinese. Es heisst' z. B.: »the chromosomes are as usual 
scattered in their arrangement» (GATES und THOMAS 1914, S. 540). 
Betreffs der Metaphase heben die letztgenannten Forscher nur die 
unregelmassige Lagerung der Chromosomen hervor. Es soll aber nicht 
unerwahnt bleiben, dass die friiheren Forscher, wie es scheint, keine 
besonderen Anstrengungen zur Klaérung der Chromosomenanordnung 
gemacht haben, denn ihre Aufmerksamkeit war meist der Chromoso- 
menverteilung und den haufigen Stérungen in der Entwicklung 
gewidmet. 

Wie erwahnt sieht man in Praiparaten mit Samenanlagen nur selten 
Diakinesekerne, und es lisst sich aus diesem Grunde nicht konstatieren, 
ob die Chromosomen dann eine typische Anordnung haben. In dem 
in Fig. 7c abgebildeten Kern ist ein freies Doppelchromosom vor- 
handen, das aber nicht die bei anderen Oenotheren so haufige Ring- 
form hat. Die anderen Chromosomen sind miteinander vereint, ihre 
Zahl, lasst sich nicht feststellen. Dieselbe Anordnung ist auch in 
Fig. 7 e zu sehen, die Chromosomen liegen hier lockerer, so dass man 


sehen kann, dass dreizehn eine sehr gewundene Kette — die beiden 
Enden der Kette sind mit’ X markiert — bilden; an zwei Stellen sind 


Verbindungsfaden nicht zu beobachten, ein Chromosomenpaar gibt es 
auch. In anderen Fallen kam ein anderes Bild dadurch zustande, dass 
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die Chromosomen weiter voneinander getrennt lagen und die Ver- 
bindungsfaden nicht beobachtet werden konnten. Einen solchen Kern 
zeigt Fig. 7 d; ich vermute, dass die mit X bezeichneten Chromosomen 
die beiden normal vorhandenen Gemini-Chromosomen sind. Solche 
abweichende Diakinesen fanden sich ja bisweilen bei Oe. rubrinervis. 
Die paarige Anordnung der Chromosomen die in der Figur an einigen 
Stellen hervortritt, beruht vielleicht darauf, dass homologe Chromo- 
somen einander naher liegen. 

In der heterotypischen Metaphase wurde oft auch ein freies Chro- 











Fig. 7. a—b: rubrisepala. a: Metaphase. x 1070. -- b: zweite Kontraktion. — c—g: 
lata. c—e: Diakinese, d auf zwei Schnitte verteilt. —— f: Metaphase. x 2800. — g: 
quergeschnittene Anaphase. 


mosomenpaar beobachtet, das aber oft nicht ringférmig war (Fig. 8 b). 
Mehr als ein Paar scheint. jedoch normal nicht vorhanden zu sein, 
sondern die anderen Chromosomen waren alle miteinander vereint. Ein 
freies unpaariges Chromosom wurde nicht beobachtet. Die vereinten 
Chromosomen bildeten meist eine offene Kette (Fig. 7 /), nicht einen 
geschlossenen Ring. In giinstigen Fallen liess sich Zickzackanordnung 
der Chromosomen beobachten. In Fig. 7f ist sie deutlich zu sehen, 
infolge der ungeraden Chromosomenzahl miissen natiirlich an einer 
Stelle zwei angrenzende Chromosomen gegen demselben Pol orientiert 





152 ARTUR HAKANSSON 





sein. In quergeschnittenen Anaphasen kam auch die Zickzackanord- 
nung der Chromosomen zum Vorschein (Fig. 7 g). 

Doch war oft die Meta- und Anaphase abweichend, auch wenn 
wir von den zahlreichen Fallen absehen, in denen die Chromosomen- 
anordnung infolge ungiinstiger Fixierung nicht hervortrat. Die grosse 
Kette war nicht selten in kiirzere solche zerfallen, bisweilen lagen die 
Chromosomen dann wie in gewissen Diakinesen paarweise (Fig. 8 a). 
Ein deutlicher Zusammenhang zwischen den Chromosomen war in 
anderen Fallen tiberhaupt nicht zu sehen (Fig. 8b). In der Anaphase 
schienen die Chromosomen oft zégernd und allmahlich auseinander zu 
gehen, wurden fragmentiert u. s. w. Die letztgenannten Anomalien 
sind aber von mehreren Forschern friiher in den Pollenmutterzellen 
von Oe. lata beobachtet (siehe z. B. OEHLKERS 1927). Ich vermute 
deshalb, dass auch die abweichenden Chromosomenanordnungen nur 
Anomalien sind. Es kann ja nicht iiberraschen, dass solche Anomalien 
betreffs der Chromosomenanordnung bei einer so hochgradig sterilen 
Form wie Oe. lata haufig sind. Zwar ist nicht wie im Pollen vollstandige 
oder beinahe volistindige Sterilitat in den Samenanlagen vorhanden. 
Der Prozentsatz fertiler Samen ist aber gegeniiber dem bei Oe. Lamarck- 
iana doch sehr herabgesetzt. Die meisten gebildeten Makrosporen- 
tetraden sterben ab, ohne dass ein Embryosack entwickelt wird. Dass 
die heterotypische Kernspindel. verschiedenes Aussehen haben kann 
zeigen Fig. 8a und b. 

Normal diirfte aber ein Doppelchromosom vorhanden sein, 
wahrend dreizehn Chromosomen vereint sind, und in der Meta- und 
Anaphase im Zickzack geordnet; so muss ich wenigstens meine Beob- 
achtungen deuten. Ich will erwahnen, dass ich das Vorhandensein 
dieser Anordnung bei einer der untersuchten Pflanzen in den Pollen- 
mutterzellen konstatiert habe. 

Oe. stricta. — Ich fand keine Diakinese-Stadien von dieser 
Mutante und musste also versuchen, die Chromosomenanordnung aus 
der heterotypischen Metaphase zu kliren. Ich sah hier einige Male 
ein freies Paar, wihrend die anderen Chromosomen, wie es schien, 
einen Ring oder Kette bildeten, in der Zickzackorientierung zu sehen 
war (Fig. 8c). Méglicherweise kénnen die Chromosomen auch in 
anderer Weise geordnet sein, ich fand niaimlich einmal vermehrte 


Paarung. 

Oe. pulla. — Bei dieser Mutante wurde eine ganz andere sehr 
interessante Chromosomenanordnung gefunden. Sofort fallt das Vor- 
kommen mehrerer ringférmiger Chromosomenpaare auf, so dass Ahn- 
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lichkeit mit der Chromosomenkonfiguration der Halbmutanten vor- 
handen ist. Bei niherem Studium zeigte es sich, dass meist drei freie 
Doppelchromosomen zu sehen waren, weiter ein Ring aus _ sechs 
end to end vereinten Chromosomen und schliesslich ein trivalentes 
Chromcsom, das auch frei war. In der in Fig. 8d abgebildeten 
Diakinese scheint eine etwas andere Anordnung vorhanden zu sein. 
Zwei Paare sind frei, zwei andere wie auch das trivalente Chromosom 
sind am Ringe aufgehangt, der aus vier Chromosomen besteht und an 
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Fig. 8. a—b: lata. Metaphasen. — c: stricta. Beginnende Anaphase, auf zwei 

Schnitten. — d—h: pulla. d: Diakinese. — e: nach Auflésung der Kernmembran. 

f, g: Trivalenten. — h: Diakinese aus Pollenmutterzelle auf zwei Schnitte 
verteilt. — i: fallax, heterotypische Telophase. x 1070. 


einer Stelle geborsten ist. Méglich ist aber, dass das rechte Paar nur 
durch Umbiegung im Ringe gebildet ist. Ein Sechserring ist dagegen in 
Fig. 8e zu sehen, die die Anordnung der Chromosomen nach Auf- 
lésung der Kernmembran zeigt. Das eine Trivalentchromosom liegt 
von den beiden anderen entfernt, scheint aber durch einen Faden den 
Zusammenhang mit ihnen beizubehalten. 

In der heterotypischen Metaphase wurden auch die Doppelchro- 
mosomen und die Trivalente beobachtet. Die letztere hatte meist das 
Aussehen, das Fig. 8f zeigt. Zwei der Chromosomen bildeten einen 
Ring, wihrend das dritte mit einem Ende an der einen Zusammen- 
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fiigung dieses befestigt war; sein anderes Ende war frei. Ich hoffe 
spiter iiber das Aussehen trivalenter Oenothera-Chromosomen berich- 
ten zu kénnen, wenn meine Erfahrungen grésser sind. Ich will nur 
erwihnen, dass in der Trivalente bei Oe. pulla die Chromosomen, die 
einander mit beiden Enden beriihren, wahrscheinlich zwei gaudens- 
oder zwei velans-Chromosomen sind, wihrend das dritte im vorigen 
Fall ein velans-, im letzteren ein gaudens-Chromosom ist. Eine ab- 
weichende Trivalente zeigt Fig. 8g, bei anderen Formen haben wir 
aber gesehen, dass paarbildende Chromosomen bisweilen nur mit 
einem Ende vereint sind, und die Entstehung dieser Trivalentform ist 
also ohne weiteres klar. 

Im Chromosomenring trat in der Meta- und Anaphase Zickzack- 
anordnung der Chromosomen nicht so klar hervor wie bei dem 
Sechserring der Halbmutanten, vermutlich infolge schlechter Fixierung. 

Inwieweit andere Chromosomenanordnungen vorkommen kOénnen, 
muss ich unentschieden lassen, bis ich die Reduktionsteilung in den 
Antheren niaiher untersucht habe. Ich reproduziere aber schon jetzt 
eine Zeichnung der Diakinese eines Pollenmuiterzellkerns, die dieselbe 
Chromosomenanordnung zeigt, die oben beschrieben ist (Fig. 8 h). 


DER WEITERE VERLAUF DER REDUKTIONSTEILUNG. 


Die Interkinese, die homotypischen Teilungen und das Verhalten 
der Makrosporentetrade in den Samenanlagen von Oe. Lamarckiana 
sind von GEERTS ausfiihrlich geschildert und durch zahlreiche Figuren 
illustriert worden. Auch Davis hat bei Oe. biennis das wichtigste 
beschrieben und abgebildet. Ich will mich daher darauf beschranken, 
diese Stadien nur kurz zu behandeln. 

Wenn. die beiden Chromosomengruppen nach der heterotypischen 
Anaphase ihre Pole erreicht haben, tritt eine Liingsspaltung in den 
Chromosomen zutage (Fig. 8 i). In den Interkinesekernen haben 
infolgedessen die Chromosomen gern die X-Form, die so oft in dem 
entsprechenden Stadium in der Pollenmutterzelle beschrieben ist 
(Fig. 9a, 10a). Es stimmen iiberhaupt die karyologischen Einzel- 
heiten der Entwicklung mit den in den Pollenmutterzellen tiberein. So 
ging bei Schluss der Anaphase die Halbmondform der Chromosomen 
in eine viereckige tiber (Fig. 8i). Wahrend der Ausbildung der Inter- 
kinesekerne werden die anfangs ziemlich dichtgedrangten Chromo- 
somen auseinander getrieben, weil sie an der Kernmembran liegen. 
Es treten ein oder meist zwei sehr kleine Nukleolen auf, die immer in 
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Kontakt mit Chromosomen liegen und nie gréssere Dimensionen 
erreichen. Die Langshalften der Chromosomen lagen bisweilen in der 
Interkinese voneinander getrennt. Unregelmissigkeiten in der Ana- 
phase kommen dann und wann vor. So wurden die Chromosomen 
friihzeitig geteilt beobachtet, und Fragmente der Chromosomen bleiben 
dann gern zwischen den Kernen liegen und werden also eliminiert. 

Zwischen den beiden Interkinesekernen bildet sich ein Phragmo- 
plast aus, in der eine Zellplatte angelegt wird (Fig. 8i). Der Phragmo- 
plast dehnt sich rasch peripherwarts aus, so dass die Embryosack- 
mutterzelle quergeteilt wird. Reste des Phragmoplasts sind oft lange 
zu sehen (Fig. 9b). Die Wand, die angelegt wird, ist ziemlich eigen- 
tiimlich. Sie ist nimlich sehr dick, wie gequollen (Fig. 9a); schon 
GEERTS (I. c. S. 136) hat dies hervorgehoben. 

In bezug auf die Anaphasechromosomen will ich schliesslich fol- 
gendes erwaihnen. In meiner friiheren Abhandlung teilte ich mit, dass 
sie dort, wo die Spindelfaser anheftet, in eine kleine Spitze ausgezogen 
sind, als ob sie hier lokal einem Zug ausgesetzt wiirden. In der Ana- 
phase in der Embryosackmutterzelle war aber diese Spitze meist nicht 
zu sehen, und ich glaube jetzt, dass sie nur eine Fixierungsartefakt ist. 
Die Spitze geh6ért nicht dem Chromosom, sondern der Spindelfaser an: 
Spindelfasern werden ja bei schlechter Fixierung gern grob und chro- 
mophil. Die Spitze ist von einigen Forschern erwahnt und wird bald 
als zum Chromosom (GEERTS), bald zur Spindelfaser gehérend 
betrachtet (VALKANOVER 1926, S. 213). 

Bei den trisomischen Formen geschah die Chromosomenverteilung 
in der heterotypischen Anaphase so, dass acht Chromosomen nach 
dem einen, sieben nach dem anderen Pole gelangten (Fig. 96). Bei 
Oe. lata beobachtete ich 6fter acht Chromosomen in der chalazalen 
als in der mikropylaren Dyadenzelle. Dies ist wohl nur als eine 
Zufalligkeit und nicht als eine Bevorzugung des chalazalen Pols vor 
der Achtergruppe zu betrachten. Auf die haufig gesehenen Unregel- 
missigkeiten bei Oe. lata habe ich schon hingewiesen. Einmal wurde 
hier die Chromosomenverteilung 87/, + 67*/, beobachtet. Da, wie es 
scheint, bei den Trisomen der Embryosack in der Regel von der mikro- 
pylaren Makrospore gebildet wird, hat er also bald acht, bald sieben 
Chromosomen, was ja schon langst durch zahlreiche Kreuzungs- 
experimente festgestellt ist. 

Den Anfang der homotypischen Teilungen zeigt Fig. 9c. Die 
Kernmembran ist verschwunden, die Kernspindeln wachsen aus, die 
Chromosomen liegen noch zerstreut und zeigen noch die Interkinese- 
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Form. Spiiter wird eine gew6hnliche Kernplatte in den beiden Dyaden- 
zellen gebildet. Die Kernspindeln stehen in der Langsachse der Zelle. 


a 








Fig. 9.x 1070. a: Lamarckiana. Dyadenzellen. — b: lata. Anfang der homoty- 

pischen Teilungen. — c: rubristachys. Ditto. — d: stricta. Homotypische Meta- 

und Anaphase. — e: lata. Homotypische Telophase. — /: lata. Makrosporentetrade. 

— g: fallax. Ditto. — h: rubristachys. Keimung der chalazalen Makrospore. — 

i: gigantea diploid. Makrosporentetrade. — j: rubrisepala. Eine Chromosomen- 
verteilung 9+ 5 hat geschehen. 


Das erste Auseinanderweichen der Chromosomen sah ich selten. Wie 
aus Fig. 9d ersichtlich ist, geschieht dies in der chalazalen Dyaden- 
zelle etwas friiher als in der mikropylaren. Im allgemein geht die 
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Entwicklung in der chalazalen Zelle etwas rascher, und dies trotzdem 
dass die mikropylare bei den Onagraceen spiter bevorzugt ist, so dass 
der Embryosack sich aus der obersten Makrospore entwickelt. Bei 
Godetia sp. fand dagegen in vielen Samenanlagen Verzégerung in der 
chalazalen Zelle statt (TACKHOLM 1915, S. 321). Fig. 9e, 106 zeigen 
wie im Phragmoplasten nach abgeschlossenen Teilungen Wande an- 
gelegt werden. Auch in den Tetradenkernen treten zuerst kleine 
Nukleolen in Kontakt mit Chromosomen auf (Fig. 10c). Sie werden 
aber spiter frei und wachsen zu bedeutender Grésse an. Wie im 
ersten Teilungsschritt wurde bei einigen Formen eine zufallige Elimi- 
nation von Chromosomenteilen beobachtet. 

Bei Oe. lata kamen in Material, das Ende September eingesammelt 
wurde, sehr auffallige Stérungen in den homotypischen Teilungen vor. 
Die Chromosomen waren oft wahrend der Anaphase sehr zerstreut und 
in zahlreiche kleine Teile fragmentiert (Fig. 9e). In der Abbildung 
wird die mikropylare Zelle schrag geteilt, und der Phragmoplast breitet 
sich soeben bis zur Peripherie der Zelle aus, wahrend er in der chala- 
zalen noch schmal ist. Infolge dieser Unregelmassigkeiten haben 
die Makrosporen oft iiberzihlige Kerne von verschiedener Grdésse 
(Fig. 9f). Starke Stérungen in den homotypischen Teilungen fand 
OEHLKERS in den Pollenmutterzellen. Die St6rungen waren wie hier 
in den Samenanlagen ausgepragter in der homotypischen als in der 
heterotypischen Teilungsstufe. 

Uber das Verhalten der Makrosporen gibt es jetzt mehrere 
Untersuchungen. Ich fand, dass die beiden mittleren Makrosporen 
meistens zuerst degenerieren (Fig. 9g). Die chalazale Spore persistiert 
etwas linger. Bei Oe. lata persistierte sie auffallend lange und wuchs 
nicht unhbedeutend, ich weiss aber nicht, ob sie sich hier bisweilen 
zum Embryosack entwickelt. Bei rubristachys war dies oft der Fall 
(Fig. 9h). Bei Oc. gigantea diploid verhielten sich die Makrosporen 
in einer anderen Weise als bei den anderen Formen. Hier degenerier- 
ten die beiden chalazalen Sporen sehr friih (Fig. 9 i), die beiden 
mikropylaren wuchsen dagegen etwas, bis schliesslich die der Mikropyle 
am nachsten liegende wie gew6hnlich den Embryosack bildete. Bei 
Lamarckiana kann in seltenen Fallen eine der mittleren Makrosporen 
die grésste in der Tetrade sein. Ob sie auch einen Embryosack bilden 
kann weiss ich nicht, weil ich die Makrosporenkeimung hier nicht 
studiert habe. Meine einzigen Beobachtungen sind die soeben erwihn- 
ten tiber gigantea diploid und rubristachys, und dass ich bei lata das 
Auswachsen der obersten Makrospore einige Male gesehen habe. In 
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vielen Samenanlagen degenerieren wie GEERTS erwahnt alle Makro- 
sporen, so dass kein Embryosack gebildet wird. 


NICHT-TRENNEN. 


Schon friih ist »non-disjunction» (Nicht-trennen) in den Pollen- 
mutterzellen der Oenotheren beobachtet, und es ist dort eine so haufige 
Erscheinung, dass es beinahe alle Forscher erwahnen. Die Bedeutung 
des Prozesses liegt darin, dass dadurch die Entstehung der Formen mit 
einem tiberzahligen Chromosom erklart wird. Nun ist es aber bekannt, 
dass bei 15-chromosomigen Oenotheren die Pollenkérner mit acht 
Chromosomen untauglich sind. Dasselbe diirfte also wahrscheinlich 
auch fiir die zufallig gebildeten achtchromosomigen Pollenkérner bei 
normalchromosomigen Oenotheren gelten. Dies wird oft tibersehen, 
so noch von CLELAND und SHEFFIELD (SHEFFIELD 1927, S. 794). Und 
doch fand die letztgenannte bei ihren Formen einen viel grésseren 
Prozent sterilen Pollen als Nicht-trennen. 

Ich habe aber Nicht-trennen in den Embryosackmutterzellen bei 
einigen der von mir untersuchten Formen gefunden. Bei Oe. Lamarck- 
iana hatte einmal die mikropylare Dyadenzelle 77/, (Fig. 10a), die 
chalazale 67/, Chromosomen, ein anderes Mal hatten die beiden mikro- 
pylaren Tetradenzellen acht, die anderen sechs Chromosomen. Das 
letztgenannte Verhaltnis wurde auch bei Oe. fallax angetroffen 
(Fig. 10c). Figur 9j zeigt eine einmal vorgekommene sehr unregel- 
miassige Verteilung bei Oe. rubrisepala. In der mikropylaren Dyaden- 
zelle finden sich neun Chromosomen, in der chalazalen aber fiinf, hier 
liegen zwei Chromosomenhilften sehr weit voneinander getrennt, man 
sieht also vier ganze und zwei halbe Chromosomen. Die letzterwahnte 
Verteilung ist von besonderem Interesse, denn es gibt zwei Angaben 
in der Literatur, dass eine Form mit sechzehn Chromosomen direkt 
aus einer solchen mit vierzehn hervorgegangen sein soll. Das haben 
namlich Lurz (1917) und DULFER (1926) erwahnt. Es ist also wahr- 
scheinlich, dass diese Formen durch Befruchtung einer neunchromo- 
somigen Eizelle von einem gewohnlichen siebenchromosomigen Sperma- 
kern entstanden sind. 


EINIGE ANOMALIEN. 


Es soll hier nur tiberzahlige Embryosackmutterzellen und, wie 
ich es deute, aposporische Embryosacke beschrieben werden. 

Bei einigen Onagraceen ist bekanntlich stets ein mehrzelliges 
Archespor vorhanden, bei den Oenotheren ist das Vorkommen von extra 
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Embryosackmutterzellen eine seltene Ausnahme. Bei Oe. Lamarckiana 
sah ich solche einige Male, bei anderen Formen dagegen haufiger, so 
bei dem Bastard fallax und bei stricta. Am 6ftesten kam eine zweite 
Embryosackmutterzelle aber bei Oe. lata vor, hier wurden iibrigens 
einmal drei Embryosackmutterzellen in derselben Samenanlage beob- 
achtet. Immerhin war es nur ein kleiner Prozentsatz, ungefahr ein 
halbes Dutzend Samenanlagen in jedem Fruchtknoten. Seltener lagen 
die beiden vorhandenen Embryosackmutterzellen in einer Reihe, 6fter 
lagen sie schraig oder neben- 
einander. Im letzteren Fall 
zeigten ihre Kerne_ dieselbe 
Entwicklungsstufe (z. B. Dia- 
kinese), und beide gaben 
meist Makrosporentetraden. Bei 
stricta wurde eine solche Zelle 
heobachtet, die an ihrem cha- 
lazalen Ende dicker war und 
dort den Kern hatte, sie er- 
schien also wie umgewendet. 
Das haufigere Vorkommen von 
solchen extra Embryosack- 
mutterzellen bei den erwahn- 
ten Formen deutet darauf hin, 
dass ihre Bildung auf einer 
Entwicklungsstérung _ beruht, 
die ja bei Bastarden und Tri- Fig. 10. a: Lamarckiana. Dyadenkern mit 


somen zu erwarten Ist. 71/2 Chromosomen. x 1500. — b: lata. Nu- 


Bisweilen wurdeinSamen-  zellus mit aposporischen Embryosacken. x 425. 
anlagen von Oe. lata beobach- ~~ ce: fallax. Die homotypischen Teilungen 
sind abgeschlossen, die Chromosomenverteilung 


tet, dass die Nuzelluszellen, die jn dem ersten Teilungschritt war 8 + 6. x 1500. 
in der Umgebung der sporoge- 

nen Zellen lagen, mehr oder minder stark hypertrophiert waren, wobei es 
auch zu einer Vergrésserung ihrer Kerne kommen konnte. Diese Erschei- 
nung ist frither in der Gattung Oenothera gesehen, jedoch in einem viel 
spiiteren Entwicklungsstadium. In einem Teil der Samenanlagen von Oe. 
muricata entwickeln sich die Embryonen nach Bestéubung mit biennis- 
Pollen in einer krankhaften Weise, und in diesen Samenanlagen waren 
auch einige Nuzelluszellen in der Chalaza oft hypertrophiert, was in 
gesunden Samen nie gesehen wurde (RENNER 1914). Vergrdsserte, 
plasmareiche Nuzelluszellen mit grossen Kernen fand HABERLANDT 
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(1927) bei den Embryosacken von spat im Herbst entwickelten Bliite:: 
von Oe. Lamarckiana. Er glaubt, dass sie sich vielleicht zu Nuzellus. 
embryonen entwickeln kénnen. Ahnliche Verhaltnisse fand TACKHOL): 
(1915) in der parthenokarpen Fuchsia-Form »Marinka»; ausser St6- 
rungen. in der Gametophytenentwicklung waren oft hier Wachstums- 
st6rungen unter den Nuzelluszellen zu finden, die dann abnorm gross 
und bisweilen zweikernig wurden. 

Der extremste Fall dieser Entwicklung, die ich bei Oe. lata sah, 
ist in Fig. 106 abgebildet. Die Samenanlage ist schrig geschnitten. 
und zeigt also nicht die volle Grésse der beiden gewaltigen Zellen, die 
sie enthalt. Beide Zellen haben ihr Zytoplasma meist in dem mikro- 
pylaren Teil angesammelt. In der einen finden sich zwei sehr grosse 
Kerne, in der anderen hat sich der Kern soeben geteilt. Embryosack- 
mutterzellen oder Makrosporen waren nicht vorhanden. Diese beiden 
Zellen sind wahrscheinlich abnorm entwickelte Nuzelluszellen. Sie 
iibertreffen gew6hnliche zweikernige Embryosaicke an Grésse um ein 
mehrfaches. Dass sie nicht zwei hypertrophierte Makrosporen sind, 
kann man daraus schliessen, dass es in den Altesten Samenanlagen 
desselben Fruchtknotens nicht weiter als zur soeben abgeschlossenen 
Makrosporenbildung gekommen ist, und die Grésse der fraglichen 
Samenanlage deutet nicht darauf, dass sie alter als die anderen ist. 
Der Chromatinreichtum der Telophasenkerne in der einen Zelle deutet 
auch auf Diploidie. 

Es scheint wahrscheinlich, dass die Kerne solcher Zellen noch eine 
Teilung durchmachen kénnen, und die Méglichkeit ist vorhanden, dass 
sie sich dann als Embryosacke mit Eiapparat und Polkern konstituie- 
ren kénnen. Es ist also nicht unwahrscheinlich, dass sich bei Oe. lata 
durch Aposporie Embryosiacke mit fiinfzehn Chromosomen in seltenen 
Fallen bilden. Nichts kann dariiber ausgesagt werden, ob ihre Ei- 
zellen ohne oder nach Befruchtung Embryonen bilden kénnen. Einige 
Forscher haben iiber das Vorkommen apogamer Samenentwicklung 
bei Oe. lata berichtet, ihre Angaben sind aber teils nicht bestatigt, teils 
von ihnen selbst zuriickgenommen (siehe LEHMANN 1922, S. 146—147). 


ALLGEMEINER TEIL. 


Es verhalten sich also die Chromosomen in den Samenanlagen 
der Oenotheren in der Diakinese und der heterotypischen Meta- und 
Anaphase in ganz derselben Weise, die friiher fiir die Antheren konsta- 
tiert worden ist. Eine bestimmte Anzahl von Chromosomen ist end 
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to end zu einem Ringe oder einer Kette verbunden, die anderen bilden 
gewOhnliche Doppelchromosomen; die Ringchromosomen sind in der 
Metaphase zickzackorientiert. Mehrmals konstatierte ich dies in sowohl 
Embryosack- wie Pollenmutterzellen bei derselben Pflanze. Unregel- 
missigkeiten in der anaphasischen Verteilung der Chromosomen wur- 
den aber bisweilen beobachtet, wie sie ja auch in Pollenmutterzellen 
konstatiert sind. Ausfiihrlich hat besonders CLELAND (1926 a) solche 
bei Oe. biennis studiert, und auf die Bedeutung derselben hingewiesen. 
In den Samenanlagen sah ich Nicht-trennen oder Anordnungen, die zu 
einer veranderten Chromosomenzusammensetzung der beiden Kom- 
plexe fiihren mussten, wenn auch die normale 7 + 7 Verteilung statt- 
fand (Fig. 3e). Die Veranderung kann entweder die sein, dass in 
jedem Komplexe ein Chromosom fehlt, wihrend ein anderes zweimal 
vertreten ist — was dem »double non-disjunction» von GATES (1923) 
entspricht —, oder es kénnten ein oder mehrere Homologen zwischen 
den beiden Komplexen ausgetauscht werden (»chromosome exchange» 
CLELAND 1926 a, S. 160). Im letzteren Fall wird also bei Oe. Lamarck- 
iana ein gaudens-Chromosom durch das entsprechende velans ersetzt 
und vice versa. In den Pollenmutterzellen der letzteren Art und bei 
anderen Formen habe ich solche abweichende Verteilungen gesehen, 
nur noch nicht ausfiihrlicher studiert. Ich werde weiter unten, wenn 
iiber die Entstehung der Halbmutanten berichtet wird, auf diese Frage 
zuruickkommen. 


METASYNDESE ODER PARASYNDESE. 


Ich habe jetzt die friiheren Stadien der heterotypischen Prophase 
studiert. Ich fand dabei in den Samenanlagen diejenigen Stadien 
wieder, die CLELAND fiir die Pollenmutterzellen der Oe. biennis, muri- 
cata, franciscana und fr. sulfurea beschreibt. Die richtige Zeitfolge zu 
eruieren ist schwierig, weil man nicht wie in der Antheren eine Succes- 
sion von Stadien finden kann. Sie kann aber kaum eine andere sein, 


als die im speziellen Teil angegebene. 

Die gefundene Entwicklung wie auch das Vorkommen der grossen 
Ringe deuten ja sehr stark auf Metasyndese. Mit Riicksicht auf die 
in der Einleitung erwahnten Einwande von BOEDIJN, SCHWEMMLE, 
VALKANOVER und KIHARA muss man aber sorgfaltig erwigen, ob 
Parasyndese voéllig ausgeschlossen ist. So ist in den anderen genauer 
untersuchten Onagraceen der letztgenannte Konjugationsmodus ge- 
funden worden. Besonders die Befunde SCHWEMMLES (1926) an 
Eucharidium concinnum sind von Gewicht. Hier geht die Entwicklung 

Hereditas XI, 11 
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in gewissen Bliitenknospen rascher und dann erhilt die heterotypische 
Prophase einen abweichenden Verlauf. Die Segmentierung des post- 
synaptischen Spirems unterbleibt dann nimlich lange, weshalb grosse 
Ahnlichkeit mit der Prophase der Oenotheren vorhanden ist. In 
diesen Knospen liess sich die Art der Chromosomenpaarung nicht 
nachweisen, da aber nach SCHWEMMLE bei der normalen Entwicklung 
Parasyndese sich einwandfrei feststellen lasst, muss sie auch hier statt- 
gefunden haben, weil man sich ja nicht gut denken kann, dass sowohl 
Para- wie Metasyndese bei derselben Art vorkommen kann. Dann ist 
es auch wahrscheinlich, dass bei den Oenotheren parasyndetische 
Paarung vorhanden ist. In Godetia, wo ich Parasyndese fand, sind 
auch bisweilen Oenothera-ahnliche Bilder zu sehen (HAKANSSON 1925). 

Hier kann man aber die Einwendung machen, dass Parasyndese 
zwar bei Godetia und Eucharidium sehr wahrscheinlich, aber doch 
nicht iiber jeden Zweifel erhoben ist. Sie ist nicht so sicher fest- 
gestellt wie z. B. in Tulipa (NEWTON 1926) oder bei den Orthopteren 
(siehe die neueste Abhandlung, McCLUNG 1927), wo man den Verlauf 
der Paarung in der friihen Prophase gesehen hat, und wo nach dem 
Pachynema im Kern viergeteilte Segmente vorhanden sind. Bei 
Godetia und Eucharidium hat man dagegen die Chromosomenpaarung 
nicht beobachtet, sondern die Deutung basiert sich nur auf das Ver- 
halten der Chromatinsegmente in Pachynema-Strepsinema. Die Seg- 
mente werden nimlich dann gespalten und die Langshilften weichen 
stark und in verschiedener Weise auseinander. Ich habe aber schon 
die Méglichkeit in Betracht gezogen, dass dies die homotypische Langs- 
spaltung sei, die in Godetia in der friiheren Diakinese deutlich ist, 
spaiter aber verschwindet. Das Argument, dass ich nach GREGOIRE 
gegen diese Deutung der Spaltung anfiihrte (1. c. S. 263), ist ja nicht 
beweisend, wenn man in Betracht zieht, dass z. B. bei den Orthopteren 
ein grosses Auseinanderweichen von Spalthalften von Chromosomen 
in den in der spateren Prophase vorhandenen Chromosomentetraden 
regelmassig vorkommt (siehe WILSON 1925). Die Doppelchromosomen 
sollten sich nach dieser Deutung durch Umbiegung der langsgespaltenen 
Segmente bilden. Dies wird von SCHWEMMLE entschieden verneint, 
und ich finde es auch wenig wahrscheinlich, doch diirfte diese Még- 
lichkeit nicht ausgeschlossen sein. Und wie grossen Schwierigkeiten 
solche Studien auch an guten Objekten begegnen, zeigt ja die Kon- 
troverse tiber die Chromosomenpaarung bei Osmunda, wo einige 
Zytologen die Beobachtungen parasyndetisch, andere metasyndetisch 
deuten (zuletzt von SZAKIEN 1927 untersucht). 
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KIHARA (1927) hat bei Rumex acetosella gefunden, das sich Ringe 
aus sechs Chromosomen trotz Parasyndese bilden, und er vermutet, 
dass bei den Oenotheren die Ringe in ahnlicher Weise entstehen. 

Die Stadien in der Reduktionsteilung der Oenotheren, die zeitlich 
mit Pachynema, Diplonema und Strepsinema anderer Organismen 
zusammenfallen, hier aber ein abweichendes Bild zeigen, kénnen aber 
nicht in parasyndetischem Sinne gedeutet werden. Wie auch CLELAND 
mehrmals hervorgehoben hat, muss der Pachynema- oder Spiremfaden 
univalent sein, denn diejenigen Schleifen des Fadens, die im Anfang 
der zweiten Kontraktion zu sehen sind, miissen dieselben sein, die 
nach der Kontraktion nach vollzogener Chromosomenbildung hervor- 
treten. Oft bildet sich dabei ein Chromosom an jedem Schenkel einer 
Schleife. Die Chromosomenpaare kénnen also wohl nicht durch 
Spaltung des kontrahierten Fadens_ gebildet worden sein, wie 
SCHWEMMLE es betreffs der Oenothera-ihnlichen Kernbilder bei 
Eucharidium annimmt. 

Immerhin liegen bei den Oenotheren homologe Chromosomen in 
diesen Stadien oft parallel nebeneinander. Es stellt sich also das Pro- 
blem der Chromosomenkonjugation der Oenotheren folgendermassen. 
Entweder ist dies das erste Mal, das in der heterotypischen Prophase 
eine solche Parallellagerung zustande kommt; dann wire die Chro- 
mosomenkonjugation als metasyndetisch zu bezeichnen, wenn wir uns 
dieses Terminus bedienen wollen. Oder es ist schon friiher eine side 
by side Paarung geschehen, namlich in der Synizesis. Einige Kern- 
bilder deuteten ja darauf. Am Ende dieser’ Kontraktion weichen die 
gepaarten Homologen auseinander, behalten aber an dem Ausseren Ende 
ihren Zusammenhang; in dieser Weise kommen die Schleifen zustande, 
spater aber, wahrend der zweiten Kontraktion, nahern sich die Homo- 
logen wieder und liegen ein zweites Mal nebeneinander. Diese Chro- 
mosomenkonjugation ware parasyndetisch. Die Méglichkeit, dass die 
Chromosomenpaarung bei den Oenotheren in der letztgenannten Weise 
stattfindet, kann nicht von der Hand gewiesen werden, und wir 
niherten uns dadurch den Vorstellungen BOEDIJN’s und VALKANOVER’S. 
Bewiesen ist sie keineswegs, und ich meinerseits finde die erstere 
Deutung wahrscheinlicher. Von den beiden Konjugationsmodi ist doch 
im Organismenreich Parasyndese dasjenige, das am sichersten konsta- 
tiert ist, und der, der von der Uberzeugung ist, dass die wichtige 
Chromosomenkonjugation doch iiberall in derselben Weise stattfinden 
muss, findet wohl die zweite Méglichkeit wahrscheinlicher. 
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DAS VORKOMMEN VON CHROMOSOMENKOPPELUNG. 

Durch seine genetischen Forschungen kam RENNER zur Auf- 
fassung, dass bei der Reduktionsteilung der Oenotheren Chromosomen. 
koppelung, d. h. Zusammengehen viaterlicher oder miitterlicher Chro- 
mosomen erfolgt. Durch die vorliegende Untersuchung ist gezeigt, 
dass in den Embryosackmutterzellen der Oenotheren derselbe zytolo- 
gische Mechanismus vorhanden ist, der friiher in den Pollenmutterzellen 
konstatiert ist, ein Mechanismus, der dies bewerkstelligen kann. Es ist 
ja klar, dass ehe die Chromosomen in den Samenanlagen untersucht 
waren, die Theorie gewissermassen in die Luft schwebte. 

Die Theorie von der Chromosomenkoppelung griindet sich zyto- 
logisch auf das Vorkommen grosser Chromosomenringe in der Dia- 
kinese und Metaphase, und die Zickzackanordnung der ringbildenden 
Chromosomen in Meta- und Anaphase. Dabei wurden zwei Annahmen 
iiber die Anordnung der Chromosomg@n im Ringe gemacht. Erstens, 
dass homologe Chromosomen nebeneinander liegen. Dies ist, wie ich 
in der friiheren Abhandlung ausfiihrte, sehr wahrscheinlich. CLELAND 
hat ausserdem gezeigt, dass wenn die Chromosomen vOllig unregel- 
missig im Ringe lagen, die Keimzellen nur sehr selten einen vollstén- 

-digen haploiden Chromosomensatz bekamen. Die zweite Annahme 
ist, dass viterliche und miitterliche Chromosomen im Ringe alternieren. 

SHULL hat neulich zu dieser Theorie Stellung genommen (SHULL 
1928). Er meint, dass hinreichende Griinde fiir die erste Annahme 
vorgebracht seien, findet aber die zweite weniger glaubwiirdig. Statt 
dessen sollen in den Homologen die viaterlichen und miitterlichen Chro- 
mosomen keine fixe Lage haben. Dadurch werden bei der Zickzack- 
orientierung nicht die beiden haploiden Chromosomensatze von ein- 
ander getrennt, sondern es muss zu einer normalen Segregation von 
Chromosomen kommen, was mit seinen Befunden iiber die Vererbung 
der Oenotheren besser stimmen soll. Er deutet an, dass verschiedene 
Forscher die Annahme CLELAND’s mehr oder minder unkritisch tiber- 
nommen haben. Dies diirfte wohl kaum der Fall sein. Die zweite 
Annahme ist notwendig, denn sonst hat die Ringbildung keine gene- 
tischen Folgen. Meint man, dass die Oenotheren betreffs ihrer Verer- 
bung nicht in héherem Grade von anderen Organismen verschieden 
sind, dann ist ja diese Annahme unnétig. Das unabhangige Spalten 
mehrerer Faktoren in den Nachkommen einer Pflanze, in der Lamarck- 
iana-Anordnung der Chromosomen und regelmassige Anaphase kon- 
statiert ist, wiirde die Entscheidung zu Gunsten SHULL’s bringen. Dies 
ist aber nicht festgestellt, und wahrscheinlich ist, dass die Formen, die 
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in den Experimenten SHULL’s solche Spaltung zeigen, auch mehrere 
freie Chromosomenpaare haben. Zytologisch kann die Frage gelést 
werden durch Studium eines Bastardes zwischen zwei Formen mit 
verschiedener Chromosomengrésse. SCHWEMMLE (1927) hat einen 
solchen untersucht, aber es zeigte sich leider, dass die Chromosomen 
grossenteils voneinander getrennt lagen. 

In dem freien Chromosomenpaar der Oe. Lamarckiana, dessen 
Chromosomen ich mit GG, bezeichnet habe, liegen die Faktoren, die 
die Rotnervenspaltung bedingen, wahrend der Ring aus den gaudens- 
Chromosomen ABCDEF und den velans-Chromosomen abcdef besteht, 
wobei die Anordnung AaBbCcDdEeFf ist (Fig. 11a). Homozygotisch 
sind die beiden Chromosomenkomplexe nicht realisierbar, und auch 
nicht das Paar GG wenigstens wenn es das dominante Gen R enthalt. 
Die Vererbung trisomischer Oenothera-Mutanten, z. B. lata, zeigt die 
Eigentiimlichkeit, dass bei Zwillingbastardbildung ausser laeta und 
velutina meist nur lata-velutina, aber nur wenige lata-laeta gebildet 
werden. In meiner friiheren Abhandlung fand ich, dass das Extra- 
chromosom nicht, wie nach den Untersuchungen anderer Forscher zu 
erwarten war, frei war, sondern meist mit den Ringchromosomen 
vereint, und ich machte die Bemerkung, dass wenn dasselbe Verhalten 
des Extrachromosoms sich auch in den Embryosackmutterzellen nach- 


weisen liess, wir darin die Erklirung der erwihnten Eigentiimlichkeit 
zu suchen haben. Das Extrachromosom folgt der einen Chromosomen- 
gruppe, was schwer zu erklaren wire, wenn es frei wire. Ich habe 
mir ziemlich Miihe gegeben, die Anordnung der Chromosomen in den 
Samenanlagen von Oe. lata zu kliren. Wie im speziellen Teil berichtet 
wurde, fand ich das Extrachromosom auch hier mit den Ringchromo- 
_somen verbunden, wie ich friiher vermutete. 


DIE ENTSTEHUNG DER MUTANTEN. 

Wie hervorgehoben wurde, kommen bisweilen Unregelmiassig- 
keiten in der Zickzackanordnung vor, die Konsequenzen fiir die 
Vererbung haben miissen. SHEFFIELD deutet aber auch die Méglich- 
keit an (I. c. S. 801), dass sie vielleicht in vielen Fallen nur eine 
abweichende Anordnung der Ringchromosomen rektifizieren. Diese 
Annahme ist aber gefahrlich, dann wird alles méglich, und die Theorie 
der Chromosomenkoppelung den Fundamenten entzogen. Es ist im 
Grunde dieselbe Auffassung, die man bei CLELAND (1926a, S. 150) 
angedeutet findet. Er meint, dass bei Oe. biennis, trotzdem zwei Ringe 
vorhanden sind, alle vaterlichen Chromosomen von dem einen, alle 
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miitterlichen von dem anderen Pole angezogen werden »because o! 
some sort of attraction», was SHULL zu der Bemerkung veranlasst. 
»the assumption . . . deprives of all significance the arrangement oi 
chromosomes into circles as a determining feature in the assumed 
separation of chromosomes of paternal origin from those of maternal! 
origin» (SHULL 1928, S. 103). Nun hat CLELAND bei der von ihm 
griindlich studierten Oe. biennis so oft Abweichungen gefunden, dass 
nach seinen Berechnungen zwischen drei und vier Prozente der Pollen- 
zellen einen verinderten Chromosomensatz haben diirften, die Mutabi- 
litat ist aber bei dieser Art ausserordentlich klein. Dies kann aber 
nicht zur SHEFFIELD-schen Annahme berechtigen. SHULL, der Ein- 
winde gegen eine von CLELAND und SHEFFIELD vorgebrachte An- 
schauung macht, namlich dass erst wenn eine gentigend grosse Anzahl 
-von Chromosomen zwischen den Komplexen ausgetauscht wird, eine 
Mutation erscheint, wahrend ein wenig grosser Austausch nicht so 
grosse Folgen hat, findet doch die erwahnte Diskrepitanz zwischen 
Zahl der Unregelmassigkeiten und Mutabilitét wichtig und meint, dass 
sie fiir seine Deutung der Chromosomenanordnung im Ringe spricht, 
nach der ja solche Unregelmassigkeiten keinen Effekt zu haben 
brauchen. Man muss aber wohl die Méglichkeit im Auge behalten, 
dass Gonen mit gewissen abweichenden Chromosomenkombinationen 
absterben. Dies ist Ausserst wahrscheinlich, und ich habe diese Még- 
lichkeit in meiner friiheren Abhandlung betont. Ich fand oft Ab- 
weichungen in dem von mir untersuchten Material, und, wie es schien, 
waren sie in Herbstfixierungen haufiger. Es ist also wahrscheinlich, 
dass ungiinstige Verhaltnisse Abweichungen in der normalen Verteilung 
hervorrufen kénnen, wenn ich auch keine speziellen Untersuchungen 
in dieser Hinsicht angestellt habe. Nun ist es aber so, dass die Pollen- 
sterilitat der Oenotheren, die ja, wie RENNER gezeigt hat, meist geno- 
typisch bedingt ist, durch ungiinstige Bedingungen vermehrt werden 
kann (KAWECKA 1926), was also auf einen Kausalzusammenhang zwi- 
schen abweichender Chromosomenverteilung und Letalitét deutet. 

Die geringe Mutabilitaét der Oe. biennis lasst vermuten, dass bei 
dieser Form die meisten Unregelmissigkeiten zur Letalitat fiihren. 
Aber auch bei Oe. Lamarckiana sind wahrscheinlich nicht alle durch 
Abweichungen in der Zickzackanordnung hervorgerufenen Gonen 
vital, denn sonst miisste das Mutieren haufiger sein. Hier leben ausser 
normalen Gonen mit sechs gaudens- oder sechs velans-Chromoso- 
men solche mit drei gaudens + drei velans, wie aus der Chromosomen- 
anordnung der Halbmutanten und homozygotischen Mutanten zu 
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schliessen ist. Die Mutante Oe. Lam. deserens hat namlich wahrschein- 
lich nur die letztgenannte Chromosomenkombination in ihren Game- 
ten, und die Bildung der Halbmutanten fordert, dass bisweilen eine 
solche bei Lamarckiana vorkommt. Ob auch ein anderes Verhialtnis 
zwischen gaudens- und velans-Chromosomen in Gonen vital sein kann, 
dariiber wissen wir wohl nichts, denn man hat bei einer der direkt 
aus Oe. Lamarckiana hervorgegangenen Formen noch keine andere 
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Fig. 11. a: Anordnung der Chromosomen von Oe. Lamarckiana in der heteroty- 

pischen Metaphase. b—e: abweichende Anordnungen der Ringchromosomen, die zu 

b: doppeltes Nicht-trennen, c: Chromosomenaustausch von einem, d: von zwei, 

e: von drei Chromosomen zwischen gaudens und velans fihren. f: Anordnung der 

Chromosomen in der heterotypischen Metaphase von Oe. Lam. rubrinervis, g: von 
Oe. Lam. deserens, 


abweichende Chromosomenanordnung als drei neue Paare gefunden. 
Von durch Kreuzung von Arten, Mutanten und Bastarden hervor- 
gebrachten Formen miissen wir absehen, denn hier liegen andere Ver- 
haltnisse vor. Besonders merkwiirdig ist eine solche Selektion unter 
den Gameten keineswegs. Bei einigen Artbastarden ist ja genetisch 
nachgewiesen, dass nur Gameten mit gewissen Chromosomenkombina- 
tionen funktionsfahig sind. 

In Fig. 11 sind einige Schemata iiber abweichende abselieanigin 
reproduziert und auch die verschiedenen Gametentypen, die dadurch 
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von dem grossen Ring bei Oe. Lamarckiana gebildet werden k6nnen. 
In Fig. 11 b kommt doppeltes Nicht-trennen zustande, wodurch neue 
Formen entstehen kénnen, die drei Homologen von einer Chromo- 
somensorte, statt dessen nur eine von einer anderen haben. Dass solche 
Mutanten in Oenothera entstehen ist mehrmals anigenommen, aber 
Beweise dafiir gibt es nicht, und man muss bedenken, dass man nie 
eine Form mit 13 Chromosomen gefunden hat. Unter der Voraus- 
setzung dass die gleichsinnig orientierten Nachbarchromosomen nicht 
homolog sind, kommt Chromosomenaustausch zustande, indem ein, 
zwei oder drei Chromosomen zwischen den beiden Komplexen aus- 
getauscht werden kénnen (Fig. 11 c—e), je nachdem 0, 2 oder 4 Chro- 
mosomen die Stellen, wo die Zickzackanordnung unterbrochen wird, 
trennen. Die Abweichung in Fig. 11 e erklirt die Bildung der Formen 
mit vier Chromosomenpaaren und einem Ring aus sechs Chromosomen 
(Fig. 11 f), und zwar kénnen theoretisch die in Fig. 11 e entstandenen 
Gameten entweder mit einer gaudens- oder mit einer velans-Gamete 
verschmelzen, so dass wir vier Halbmutanten, AABBCCDdEeFfGG, 
AaBbCcddeeffGG, AaBbCcDDEEFFGG, und aabbccDdEeF{GG erwar- 
ten kénnen. In der Figur waren die Chromosomen Af und’ Dc 
abweichend orientiert. Dies kénnen aber auch die Chromosomen aB 
und dE sein, oder schliesslich ké6nnen bC nach dem einen, eF nach 
dem anderen Pole zeigen, so dass also zusammen 12 Halbmutanten 
durch die fragliche Anordnung entstehen kénnen. Die Mutanten 
rubrinervis, rubrisepala und rubricalyx haben alle vier Paare, und die- 
selbe Zahl diirfte bei erythrina und problandina vorhanden sein. Még- 
lich ist aber, dass nicht alle theoretisch méglichen Kombinationen vital 
sind. Rubrinervis, die einen Uberschuss von velans-Chromosomen 
zu haben scheint (HAKANSSON 1926, S. 296), entsteht viel Ofter als 
andere Formen. Ich will schliesslich betonen, dass ich eine solche 
Anordnung, wie Fig. 11 e zeigt, in den Pollenmutterzellen beobachtet 
habe; sie kann wahrscheinlich auch in der Embryosackmutterzelle 
vorkommen (Fig. 3 e). 

Diese Ansicht iiber die Bildung der Halbmutanten wird durch das 
Vorkommen in ihren Abkommen von Formen mit vollstandiger Chro- 
mosomenpaarung sehr stark gestiitzt (HAKANSSON 1926). Solche sind 
deserens, die aus rubrinervis entsteht, und blandina. Meine Vermutung, 
dass auch latifrons aus rubricalyx 7 Doppelchromosomen hat, ist jetzt 
bestatigt (sie wurden von CLELAND gefunden, SHULL 1928). Eine Vor- 
aussetzung der Bildung dieser s. g. homozygotischen Mutanten war, 
dass in den Halbmutanten Zickzackanordnung im Sechserring kon- 
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statiert werden konnte. Das habe ich jetzt in sowohl Embryosack- 
wie Pollenmutterzellen gefunden. Die Chromosomen von deserens 
zeigt Fig. 11 g. Die Eigenschaften und Vererbung der homozygotischen 
Mutanten stimmen mit dieser Chromosomenzusammensetzung iiberein. 
Die beiden Chromosomen, die die Gemini dieser Formen bilden, 
sind ja identisch und infolgedessen kann keine Spaltung stattfinden. 
Wir ersehen hieraus, dass bei den Oenotheren Formen mit nur Doppel- 
chromosomen wie solche mit nur Ringchromosomen konstant sein 
kénnen. Ihr Verhalten bei Kreuzung muss aber verschieden sein, und 
ihre Fertilitat ist ganz verschieden. Die homozygotischen Mutanten 
kénnen nicht durch Chromosomenaustausch oder crossing-over mutie- 
ren (wohl aber durch Nicht-trennen). Es wird auch meist angegeben, 
dass ihnen das Mutationsvermégen fehlt. StTomps (1928) meint, dass 
Oe. Lam. blandina einmal zu blandina sulfurea mutiert hat. In der 
Kreuzung biennis cruciata X blandina bekam er namlich in F, eine 
blandina-Pflanze mit schwefelgelben Bliiten. Hier muss nach STOMPS 
eine Mutation stattgefunden haben, denn bei Kreuzung von Oe. 
biennis sulfurea mit blandina (wie mit Hookeri) ist das sulfurea- 
Merkmal »fiir immer verschwunden» (I. c..S. 405). Ich glaube aber, 
dass das »Verschwinden» darin besteht, dass in dem Bastarde Ring- 
bildung von Chromosomen vorhanden ist, und dass die Chromosomen- 
komplexe und infolgedessen das rezessive sulfurea-Gen nicht homo- 
zygotisch realisiert werden kann. Auch in der ersterwahnten Kreu- 
zung ist es wohl mit einem biennis-Chromosom eingefiihrt, ist einmal 
durch crossing-over in den anderen Komplex gelangt und dann entstand 
die Form mit den schwefelgelben Bliiten. Oc. biennis ist ja die einzige 
Art, aus der eine sulfurea-Mutante direkt hervorgegangen ist, wahr- 
scheinlich durch crossing-over (siehe HAKANSSON 1926, S. 297). 
Betreffs der Letalitatsverhaltnisse der Oenotheren kann man ent- 
weder annehmen, dass gewisse Chromosomenkombinationen als solche 
gametisch oder zygotisch letal sind, oder man kann mit Letalfaktoren 
operieren. Ich neigte in der friiheren Abhandlung zu der erstgenannten 
Auffassung. RENNER (1927) neigt aber jetzt dazu sie aufzugeben und 
findet es wahrscheinlicher, dass die homozygotischen Kombinationen 
infolge mutativem Auftreten von Letalfaktoren lebensunfahig wurden. 
DE VRIES, der die Vererbung der Halbmutanten geklart hat, meinte, 
dass rubrinervis den an gaudens gebundenen Letalfaktor nicht hat. Bei 
dieser Anschauung miissen wir annehmen, dass der fragliche Faktor 
in einem der gaudens-Chromosomen A, B, oder C liegen muss (siehe 
Fig. 11 f), die ja bei rubrinervis nicht vorhanden sind. Oe. deserens 
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hat keine letalen Faktoren. Dies bedeutet, dass der an velans gebundene 
Letalfaktor in einem der Chromosomen d, e oder / liegen muss, auch 
diese fehlen ja in der deserens. Die beiden vermuteten zygotischen 
Letalen der Oe. Lamarckiana miissen also in verschiedenen Chromo- 
somen liegen. 

Mehrere Mutanten haben dieselbe Anordnung der Chromosomen 
wie die Mutterart, Oe. Lamarckiana. Sie kénnen ja durch crossing- 
over entstanden sein (HAKANSSON 1926). Sie kénnen aber auch durch 
Genmutationen gebildet worden sein. In jedem Fall eine Entscheidung 
zwischen diesen beiden Méglichkeiten zu fallen ist natiirlich sehr 
schwierig. 

Nun ist es aber eigentiimlich, dass Mutanten, die einander pha- 
notypisch ziemlich Ahnlich sind, ganz verschiedene Anordnung der 
Chromosomen, also verschiedene Chromosomen haben. Dies deutet 
darauf hin, dass die Verschiedenheiten zwischen den Komplexen doch 
nicht so gross sind. So sind rubristachys und rubrisepala recht tiber- 
’ einstimmend (doch keineswegs identisch). Bei Kreuzung dieser beiden 
Mutanten mit Lamarckiana zeigen sie aber ein ganz verschiedenes 
Verhalten. Rubrisepala gibt mit Lamarckiana ausser den _beiden 
Elternformen eine ganz neue, pallida, also zusammen drei (HERIBERT- 
NILSSON 1915). Ein solches Resultat ist bei der Chromosomenanord- 
nung der rubrisepala zu erwarten. 








abcDEF % ABCDEF | Lamarckiana 
abcdef abcdef 


AaBbCcDDEEFF = pallida AaBbCcDdEeFf = Lamarckiana 
aabbccDdEeFf = rubrisepala aabbccddeeff = stirbt 


rubrisepala 




















In einer 4hnlichen Weise verhalten sich andere Halbmutanten. In 
der Kreuzung zwischen Lamarckiana und rubristachys kommen. aber 
nur zwei Typen, Lamarckiana und rubristachys, zum Vorschein. 





1 x 
rubristachys A BCDEF x ABCDEF Lamarckiana 
abcdef abcdef 

















A'ABBCCDDEEFF = stirbt AaBbCcDdEeFf = Lamarckiana 
A‘aBbCcDdEeFf = rubristachys aabbccddeeff = stirbt 


SHULL fiihrt ein paar noch nicht publizierte Falle sehr verschie- 
dener Chromosomenanordnungen in verschiedenen Individuen der- 
selben Form an. So soll ILLECK Oe. Lamarckiana mut. pervirens mit 
gewohnlicher Lamarckiana-Anordnung und mit vollstandiger Paarung 





DIE REDUKTIONSTEILUNG IN DEN SAMENANLAGEN Prt 





gefunden haben, CLELAND Oe. franciscana sulfurea aus SHULL’s Kul- 
turen mit vollstandiger Paarung, aus denen Davis’ mit Lamarckiana- 
Anordnung. Vermutlich sind diese Formen mit 7 Doppelchromoso- 
men in Aahnlicher Weise aus pervirens oder franc. sulfurea entstanden 
wie deserens aus Lamarckiana, und also homozygotisch. 

_Schliesslich ist etwas iiber die Entstehung der Formen mit einem 
iiberzihligen Chromosom zu sagen. Die meisten von mir untersuch- 
ten trisomischen Formen hatten nur ein Doppelchromosom (lata, 
dependens, wahrscheinlich stricta). Oe. pulla war dagegen ab- 
weichend, indem mehrere Paare vorhanden waren, ja die Anordnung 
war meist wie bei den Halbmutanten, aber statt dem einen Doppel- 
chromosom war ein trivalentes Chromosom vorhanden. In den Unter- 
suchungen von DE VRIES und BOEDIJN ist pulla als eine primiire tri- 
somische Mutante gedeutet, die gebildet wird, wenn sich das Chromo- 
som, das nach ihnen die laeta- und velutina-Faktoren tragt, verdoppelt. 
Dieses Chromosom nennen sie das zentrale, und wenn eine Mutation 
in ihm stattfindet, erfolgt im Gegensatz zu dem was bei den anderen 
Chromosomen der Fall ist, keine Verdoppelung des mutierten Chromo- 
soms, nur die Bildung von pulla ist eine Ausnahme. 

Mit der Auffassung, die ich tiber die Bedeutung einer vermehrten 
Chromosomenpaarung habe, kann ich diese Mutante nicht als eine 
primare trisomische Form betrachten. Meine Studien iiber Trisomen 
sind zwar noch nicht abgeschlossen, ich bin aber in zytologischer 
Hinsicht der Meinung, dass wir in Oenothera nur solche Formen als 
primaire bezeichnen sollen, die ein einziges Chromosomenpaar haben, 
wahrend die anderen dreizehn Chromosomen miteinander vereint sind. 
Das Vorhandensein von mehreren Chromosomenpaaren ist meiner 
Ansicht nach so zu deuten, dass gleichzeitig mit dem Nicht-trennen 
ein Austausch zwischen den beiden Komplexen stattfand. Die in dieser 
Weise entstandenen Trisomen waren dann als sekundar zu bezeichnen. 
Oder es kann auch eine durch Nicht-trennen veranderte Gamete mit 
einer durch Austausch veranderten verschmelzen. Oe. pulla will ich 
also eher als sekundire Form bezeichnen, sie entsteht vermutlich in 
gewissen Fallen wenn die Unregelmiassigkeit, die zur Bildung einer 
Halbmutante fiihren sollte, noch durch Nicht-trennen kompliziert wird. 
Vielleicht k6nnen auch andere zytologische Prozesse bei der Entstehung 
von Trisomen stattfinden, so dass wir noch andere Typen finden 
kénnen. 

In Datura sind ja primare, sekundare und tertiire Trisomen ent- 
deckt, die sich zytologisch durch das verinderte Aussehen des tri- 
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valenten Chromosoms in der Diakinese und heterotypischen Metaphase 
unterscheiden (siehe BELLING 1927). In Matthiola werden meist solche 
Trisomen sekundar genannt, die kein ganzes Chromosom sondern nur 
ein Fragment von einem Chromosom im Uberschuss haben (FROST 
1927). Oenotheren mit solchen Extrafragmenten sind von Lutz (1916) 
und DULFER (1926) gefunden, aber das Verhalten dieser Fragmente 
in der Reduktionsteilung ist hier nicht bekannt. Die Kriterien der 
primaren und sekundaren Formen sind also in verschiedenen Gattungen 
verschieden. 

Uber die Vererbung solcher Oenothera-Formen, die durch Chro- 
mosomenaustausch und gleichzeitig erfolgtes.Nicht-trennen entstanden 
sind, ist zu bemerken, dass in ihren Abkommen Lamarckiana nicht auf- 
treten kann, wenn sie gewisse gaudens- oder velans-Chromosomen 
verloren haben. Nun zeichnen sich aber nach DE VrieEs (1925) 
primare Trisomen dadurch aus, dass sie Lamarckiana abspalten, 
wahrend die sekundéren konstant sind. Dies kann vielleicht darauf 
beruhen, dass die sekundaéren durch Austausch gebildet sind und 
mehrere Paare haben. Ich habe die Untersuchung mehrerer solchen 
Formen begonnen. Nur die sekundire oblonga ist friiher untersucht, 
und CLELAND hat vorlaufig mitgeteilt, dass er mehrere Paare hier 
gefunden hat, was die hier vorgelegte Auffassung bestatigt. Leider war 
die von mir untersuchte pulla-Pflanze nicht typisch, denn die Rosetten- 
blatter waren nicht eingeschniirt, typische pulla spaltet wohl Lamarck- 
iana ab (DE Vries 1925). Ob Parallelitit zwischen Konstantwerden 
und vermehrter Paarung bei pulla vorhanden ist, ist also eine offene 
Frage. 


DIE NATUR DER CHROMOSOMENBINDUNGEN BEI DEN 
OENOTHEREN. 


CLELAND wie auch ich haben angenommen, das die paarbildenden 
Chromosomen bei den Oenotheren mehr homozygotisch, die Ring- 
chromosomen mehr heterozygotisch sind. Wir wissen ja, dass die homo- 
zygotischen Oenotheren — Hookeri, blandina, deserens, grandiflora 
— nur freie Paare haben. Ich vermutete, dass die Heterozygotie bei 
den ringbildenden Formen durch Kreuzung entstanden sei, und fiihrte 
einige Argumente zur Stiitze dieser Auffassung an. CLELAND dagegen 
meint, »it is perhaps not necessary to assume that it (d. h. die 
schwichere Chromosomenaffinitaét) arose as the result of hybridization, 
but it may have come about in other ways, for instance through the 
gradual accumulation of gene mutations within the chromosomes, a 
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process aided probably by the appearance of balanced lethal factors» 
(CLELAND 1926 a, S. 148). Hier finden sich Anklange zur Auffassung 
von DE VRIES, der ja meint, dass bei Oe. Lamarckiana die eine Gameten- 
sorte durch Mutation aus der anderen entstanden ist. 

Ich will hier nicht die gréssere oder geringere Wahrscheinlichkeit 
dieser beiden Annahmen diskutieren, die ja auf eine alte Streitfrage 
in der Oenothera-Forschung zuriickgehen. Statt dessen wollen wir 
untersuchen, ob sich die Theorien BELLING’s iiber die Natur der 
Chromosomenbindung zur Erklairung der Ringbildung bei den Oeno- 
theren verwenden lassen. Hauptsachlich durch Studium der Chromo- 


Fig. 12. a: Die Chromosomenbindungen in der heterotypischen Teilung einer 
Oenothera mit nur Ringchromosomen. — b: Die Chromosomenbindungen in Oe. 
Lamarckiana. 


somenanordnung in Diakinese-heterotypischer Metaphase bei verschie- 
denen Datura-Mutanten ist er zu der folgenden -Auffassung gelangt 
(BELLING 1927). Die Chromosomenpaare sind ringférmig, indem sich 
die beiden Homologen nur mit den Enden beriihren. Hier muss eine 
gewisse Anziehung vorhanden sein (»attraction» nennt sie BELLING). 
Diese Anziehung ist vielleicht von Genennatur. Die fraglichen Genen 
k6énnen nach BELLING wohl bei der Artbildung verandert werden, so 
dass nach Kreuzung in den Bastarden die Homologen nur mit einem 
Ende zusammenhingen oder ganz frei voneinander sind. Die beiden 
Enden desselben Chromosoms haben verschiedene Anziehungen, denn 
ungepaarte Chromosomen wie sie z. B. in der haploiden Datura vor- 
kommen sind gerade. In jedem Paar sind also zusammen zwei ver- 
schiedene Anziehungen. Wenn mehrere Chromosomen zu Ringen ver- 
eint sind, muss man natiirlich »postulate different attractions for one 
end of each of the two homologues, which attrack certain non-homo- 
logues chromosomes at this end» (I. c. S. 182). 

In Datura sind Ringe von vier Chromosomen gefunden, namlich 
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in F, der Kreuzung von »strain B» mit normalen Linien. Nach BELLING 
sind die Chromosomen in »strain B» verindert, naimlich so, dass bei 
der Entstehung dieser Form ein Austausch (»segmental interchange» ) 
zwischen den Nicht-Homologen I und IX stattgefunden hat. Die ver- 
finderten Chromosomen haben also in einem Ende die Anziehung von 
dem ersten, in dem anderen von dem neunten Chromosom, und darum 
bilden sie also, wenn sie mit den beiden unveranderten Chromosomen 
I und IX zusammenkommen mit diesen den erwahnten Ring. Schon 
friiher hat BELLING einen solchen Austausch zwischen nicht homologen 
Chromosomen bei Stizolobium angenommen, um die 50 % Gameten- 
sterilitat in gewissen Kreuzungen zu erklaren. 

Es ist ja sehr verlockend diese Theorien an den Oenotheren zu 
priifen. Ich nenne dabei die beiden Anziehungen in unverdnderten 
A-Chromosomen a, und a., in B-Chromosomen b, und b, u. s. w. Die 
paarbildenden Chromosomen sind ja auch hier ringférmig, so dass die 
Anziehungen sich also in den Enden der Chromosomen befinden (siehe 
das freie Paar in Fig. 126). Die Chromosomenbindungen in einer 
Oenothera, in der alle 14 Chromosomen einen Ring bilden, zeigt 
Fig. 12a. In jedem Chromosom ist das eine Ende unverandert (b, 
u. s. w.), das andere ausgetauscht, dabei haben die beiden Homologen 
eines Paares mit verschiedenen Nicht-Homologen getauscht. Ein 
volistindiger Ring kann hier auch entstehen, wenn zwischen a,a, und 
g.g2 Austausch stattfindet. Die Chromosomenbindungen in Oe. Lam- 
arckiana zeigt Fig. 12 b. Hier miissen dagegen zwei Ringchromosomen 
unverandert sein. 

Wie kamen die in Fig. 12a gezeigten Bindungen zustande? Ich 
stelle mir vor, dass urspriinglich nur Oenotheren mit unveranderten 
Chromosomen vorhanden waren. Der haploide Chromosomensatz 
dieser Formen war also @,@2, bibs, CiC2, dide, €:€2,° fifo, G1g2. Bei der 
_ Artbildung erfolgte ein Austausch zwischen Nicht-Homologen, »segmen- 
tal interchange between non-homologous chromosomes». Es entstand 
z. B. eine Form mit den haploiden Chromosomen 4,42, biC2, C:b2, die2, 
e:dz, f:92, QGif2. In einer anderen hatten andere Nicht-Homologen 
getauscht, die Chromosomen waren hier a,b2, b,@2, Cid2, diC2, ifs, 
f1€2, 9192, jede in den somatischen Zellen zweimal vertreten. Diese 
beiden Formen kreuzten sich, und in dem Bastard musste die in 
Fig. 12 a abgebildete Anordnung zustandekommen, also ein Ring aus 
14 Chromosomen, in dem die Chromosomen der beiden Elternarten 
mit einander abwechseln. Die Elternarten hatten dagegen 7 Gemini. 

Der Vorteil, den diese Anschauung bietet ist sehr gross. Die ganz 
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konstante Chromosomenkonfiguration wird erklart, ist doch in_allen 
Pollenmutterzellen von z. B. Oe. muricata ein Ring aus 14 Chro- 
mosomen zu sehen, was auf ganz bestimmte Bindungsverhaltnisse 
deutet. Weiter wird auch die fixe Lage der Chromosomen im Ringe 
erklirt. Sie miissen immer in der in Fig. 12a abgebildeten Weise 
aufeinander folgen, wie es die Theorie der Chromosomenkoppelung 
fordert. Die Sterilitaét der Oenotheren kann aber nicht wie die bei dem 
Stizolobium-Bastard durch den Austausch erklart werden, denn dank 
der Zickzackanordnung in der Metaphase fehlen keine Chromosomen- 
teile in den beiden Chromosomengruppen, die die Pole erreichen. 
Dagegen miissen wohl Unregelmassigkeiten oft in Sterilitaét resultieren. 
Die Ursache der Zickzackanordnung ist wohl kaum die in der Literatur 
angedeutete, dass die viaterlichen bzw. miitterlichen Chromosomen 
nur einer Anziehung von dem einen Pol ausgesetzt werden (siehe S. 165). 
Nun scheint es aber gew6hnlich zu sein, dass wenn mehrere Chromo- 
somen vereint sind, sie in der heterotypischen Metaphase im Zickzack 
geordnet werden (Grundform I im Ringe aus sechs Chromosomen bei 
Rumex acetosella nach KIHARA 1927, grosser Chromosomenring in 
Rhoeo discolor nach der Figur in BELLING 1927, Ring aus fiinf Chro- 
mosomen in gewissen Datura-Formen nach BELLING 1927). Dies 
kommt vielleicht in irgend einer Weise rein mechanisch zustande. 

Der gebildete Bastard miisste anfangs die beiden Elternformen mit 
sieben Doppelchromosomen abspalten. Konstant wurde er aber, als 
mutativ gametische Letalfaktoren entstanden, also ein androletaler 
Faktor tétet die eine Gametensorte im Pollen, ein gynoletaler die 
andere in den Samenanlagen. Mit Riicksicht auf die von RENNER 
hervorgehobenen ganz verschiedenen Lebensbedingungen der mann- 
lichen und weiblichen Gonen ist die verschiedene Wirkung desselben 
Faktors erklarlich. Es hat méglicherweise eine Selektion unter ent- 
standenen Letalfaktoren stattgefunden, indem namlich die Entstehung 
eines Faktors, der dieselben Gameten in beiden Organen tétet, zum Ver- 
schwinden des Bastardes fiihren miisste, z. B. eines androletalen Fak- 
tors in beiden Komplexen zur vdlligen Sterilitat. Wir kénnen also das 
Entstehen und Fortleben des Bastardes gut verstehen. Dass die Eltern- 
formen jetzt anscheinend nicht vorhanden sind, kann ja darauf beruhen, 
dass der Bastard kraftiger als diese war. Bildung neuer Formen kénnte 
durch Genmutationen, Austausch zwischen den Chromosomengruppen 
oder spatere neue Bastardierungen erfolgen. Bei Oe. Lamarckiana 
miisste das Konstantwerden auf zygotische Letalen beruhen. 

In den untersuchten Bastarden kommen nur Ringe oder Paare vor, 
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was auf verwandte Anziehungen innerhalb der Sektion Onagra deutet. 
Ungepaarte, freie Chromosomen wie man sie oft bei Artbastarden ip 
anderen Gattungen findet, kénnte man in Bastarden mit Arten dic 
anderen Sektionen angehoéren vielleicht erwarten. In dem friiher er- 
wahnten von SCHWEMMLE hergestellten Sektionsbastard (siehe S. 165) 
waren anscheinend solche Chromosomen vorhanden. 

_Nun ist es aber so, dass die bei den Mutanten gefundenen Chromo- 
somenanordnungen dagegen sprechen, dass die Chromosomenbindungen 
in Oe. Lamarckiana diejenigen sind, die Fig. 12 b zeigt. Zwar ist es 
erklarlich, dass bei O. lata eine Kette und kein Ring vorhanden 
war, denn ein neues Chromosom, z. B. c,b., kann ja nicht im Ringe 
eingefiigt werden. Aber bei den Halbmutanten miissen vier Chromo- 
somenpaare und eine Kette aus sechs Chromosomen vorkommen. Der 
Sechserring ist aber tiberall geschlossen, und dies ist ja sehr schwer- 
wiegend. Ubrigens wiirde nach den oben entwickelten Anschauungen 
bei den homozygotischen Mutanten, z. B. deserens, ein Chromosomen- 
stiick (a.) ganz fehlen, und durch ein anderes (f,) ersetzt sein, bei 
rubrinervis ware a, einmal, f, dreimal in den Zellen vorhanden. 

Auch begegnet meiner Ansicht nach die Annahme von Letalfak- 
toren bei den Oenotheren, die ja doch die meisten Genetiker machen, 
gewissen Schwierigkeiten, denn das letaltragende Chromosom kénnte 
doch leicht ausgetauscht werden und beinahe homozygotische Formen 
entstehen. So sollte bei Oe. biennis ein ziemlich unveranderter albicans- 
Komplex pollenaktiv werden. Wenn wir annehmen, dass bei Oe. Lam- 
arckiana der an gaudens gebundene Letalfaktor in A liegt (siehe S. 169), 
dann wiirde bisweilen eine gaudens-Gamete aBCDEF ohne Letalfaktor 
gebildet, die die Entstehung einer Mutante AaBBCCDDEEFF mit sieben 
Chromosomenpaare (davon ein in einem Ende offenes) veranlassen 
muss mit zu */, tauben Samen, und die in ihren Abkommen zu */, eine 
homozygotische Form abspaltet. Wir wissen aber, dass die Halb- 
mutanten, die diese Eigenschaften haben, eine ganz andere Chromoso- 
menanordnung haben. Andere nicht gefundene Formen miissten auch 
entstehen, ich gehe aber auf diese Probleme nicht naher ein. Man 
muss doch gestehen, dass uns hier Schwierigkeiten begegnen, und dass 
der Gedanke, dass nur bestimmte Chromosomenkombinationen ga- 
metisch oder zygotisch vital sind — was vielleicht dasselbe ist, als ob 
Letalfaktoren in mehreren Chromosomen in jedem Komplex vorhanden 
sind — viel fiir sich hat. Klarheit in diesen Fragen zu gewinnen fordert 
noch viel Arbeit. 
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SUMMARY. 


The reduction division in the ovules of certain Oenotheras has 
heen investigated, the investigated forms being Oe. Lamarckiana, its 
mutants rubristachys, gigantea diploid, its half-mutants rubrisepala 
and rubrinervis, its trisomic mutants lata, stricta and pulla and the 
hybrid Oe. Lamarckiana X biennis (= fallax). 

In the heterotypic prophase the chromosomes apparently conju- 
gate metasyndetically. In the presynizesis or synizesis, it is true, there 
were sometimes indications of a lateral pairing of chromosomes, e. g. 
parasyndesis; in most nuclei, however, such a pairing could not be 
seen, and the cytological evidence is strongly in favour of metasyndesis. 
On synizesis follows a pachytene stage (open spireme); no splitting 
was seen in the spireme thread. Then follows a second contraction, 
with radiating loops, in which strepsitene torsions often are seen. 
During the second contraction the spireme thread is much thickend 
and through the appearing of constrictions transformed into a chain, 
or a ring of chromosomes. 

In Lamarckiana, gigantea diploid, rubristachys and fallax there 
were in diakinesis and in the heterotypic metaphase always a ring of 
twelve chromosomes, attached end to end, and a chromosome pair. In 
the metaphase the ring-chromosomes are zigzag arranged, and in the 
anaphase adjacent chromosomes pass to different poles. The evi- 
dence of chromosome linkage in the Oenotheras is now very strong. 
The ring in Oe. Lamarckiana is composed of the Gaudens chromo- 
somes ABCDEF and the Velans chromosomes abcdef, which alternate 
in the ring. The chromosomes of the free pair, G and G,, are pre- 
sumably .more homozygous, in the red-nerved plants there is, 
however, a gene difference. The chromosome formula of Oe. Lam- 
arckiana is AaBbCcDdEeFfGG,, and the homozygotic combinations are 
not vital. 

Non-disjunction was sometimes observed and also irregularities in 
the zigzag arrangement. Through the latter anomaly double non- 
disjunction or chromosome exchange of one, two or three chromo- 
somes between Gaudens and Velans ( v. fig. 11) may be brought about. 

Rubrinervis and rubrisepala have four chromosome pairs and a 
ring of six chromosomes, the ring-chromosomes being zigzag arranged 
during the meta- and anaphase. The chromosome formula of rubri- 
nervis is presumably aabbccDdEeFfGG, arising through an exchange 
of three chromosomes between Gaudens and Velans. The chromoso- 
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mes of the homozygous mutant deserens, appearing in the offspring 
of rubrinervis, must be aabbccDDEEFFGG. If the non-segregation of 
Lamarckiana is due to zygotic lethals, then these must be situated in 
different chromosomes (the Gaudens lethal in A, B or C, the Velans 
lethal in d, e or f). 

Mutants with twelve ring-chromosomes and a pair may have arisen 
through crossing-over between homologous Gaudens and Velans chro- 
mosomes, or through gene mutation. Such forms may be pheno- 
typically rather like half-mutants, but are genetically different. 

Lata has a free chromosome pair and a chain of 13 chromosomes, 
the latter zigzag arranged in the metaphase. Many irregularities were 
observed in this form, e. g. aposporic embryosacs. Stricia has pre- 
sumably the same arrangement; in pulla mostly a ring of six chromo- 
somes, three pairs and a trivalent chromosome were met with. The 
arrangement in pulla suggests that this form arose through non-disjunc- 
tion and chromosome exchange. Most such trisomics must be unable 
to segregate Lamarckiana. In the heterotypic anaphase the chromo- 
some distribution of the trisomics was 7 + 8. 

An attempt was made to applicate the theories of BELLING on the 
attachments of chromosomes in the reduction division on the Oeno- 
theras (v. fig 12). It is shown that an Oenothera with a ring of 14 
chromosomes with alternating paternal and maternal chromosomes 
may have arisen through a cross between two forms with normal 
pairing whose chromosomes, however, have been changed through seg- 
mental interchange between non-homologous chromosomes. According 
to this hypothesis the ring of the half-mutants should be open; it is, 
however, closed. 

Lund, Botanisches Institut, Mai 1928. 
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fe 1924 the writer published a comprehensive work on the numbers 
and sizes of the chromosomes in different species of Carex (HEILBORN 
1924). In this work, however, there were some rather serious gaps 
that made several of the explanations and theoretical conclusions 
rather unsafe. One of these obscure points that seemed most desirable 
to clear up pertains to the behaviour of univalent chromosomes in 
meiosis, as in the above mentioned paper the formation of univalent 
chromosomes was held forth as one of the most important factors in 
the production of new chromosome numbers. Univalent chromosomes 
are best studied in species hybrids, and the meiosis of a hybrid should 
also be analyzed with the further purpose of studying the eventual 
role of hybridization in the formation of new chromosome numbers. 
My attempts to obtain hybrids by artificial crossing have hitherto been 
unsuccessful. I have therefore during the last years collected some 
spontaneous hybrids and planted them in the Bergianic Garden (Hortus 
Bergianus) at Stockholm. The first part of the present work deals 
with the meiotic divisions of one of these hybrids. 

The second part contains some new data on chromosome num- 
bers and sizes in Carex. These data are mainly to be regarded as an 
attempt to test the type of interrelation between chromosome numbers 
and taxonomy of the genus outlined in chapter V of the above men- 
tioned paper. 

As I at present have rather many species of Carex, as well as some 
hybrids, in culture in Hortus Bergianus, several of which have not yet 
been investigated cytologically, I intend later on to publish further 
communications on this subject. I hope also to be able to give some 
cytological data on other genera of Cyperacee. In a recent paper 
HAKANSSON (1928) publishes some interesting data on chromosome 
numbers and sizes in Scirpus and Eriophorum, which tend to show 
that these genera belong to the same non-polyploid type as Carex. A 
comparative study of different genera of this family should therefore 
probably reveal interesting facts. 





CHROMOSOME STUDIES IN CYPERACE4: 





I. REDUCTION DIVISION IN CAREX HORNSCHU- 
CHIANA  OEDERI. 


The specimen investigated was collected near the sea-shore at Sar6 
in the neighbourhood of Gothenburg in 1923 and planted in Hortus 
Bergianus. Not until last year, however, I succeeded in getting good 
preparations of its meiotic stages. As fixing fluid the mixture of 
NAWASCHIN and KARPECHENKO (chromic acid, acetic acid and forma- 
lin) was used. I am much indebted to Professor G. SAMUELSSON for 
determining the systematic position of the specimen. 

The plant is in several respects intermediate between the parent 
species. The question whether the one parent has been C. Oederi or 


Fig. 1. Heterotypic metaphases in pollen mother-cells. a: C. rigida, b—c: 
C. Hornschuchiana, d—e: C. Oederi, f—g: C. pulchella. — x 2900. 


the very nearly related C. pulchella is of minor significance from a 
cytological point of view, as the two last-mentioned species both have 
the haploid chromosome number 35. The chromosome number of 
C. Oederi was given in my previous paper (HEILBORN 1924), that of 
C. pulchella is found in the second part of the present paper. The 
haploid number of C. Hornschuchiana is 28 (HEILBORN 1924). Hetero- 
typic metaphases of all the three species are found in fig. 1 in the 
present paper. 

Of the meiotic stages of the hybrid under discussion chiefly hetero- 
typic metaphases in the pollen mother-cells have been studied. Already 
at the first glance these metaphases show that the plates differ from 
the plates of the (more or less) pure species dealt with in my previous 
work on Carex. In every plate of the hybrid there is a certain number 
of rather conspicuous, almost spherical, diminutive chromosomes. In 
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all Carex-species different size classes of chromosomes are found, it 
is true, but almost all species hitherto investigated lack such diminu- 
tive chromosomes. A very thorough comparative study of the chro- 
mosomes of the hybrid shows that the diminutive chromosomes must 
be univalents, obviously belonging to a size class of small chromo- 
somes. Sometimes the diminutives lie in pairs. 

Only in one of the species, dealt with in my previous work (1924), 
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Fig. 2. C. Hornschuchiana x Oederi. a—g: heterotypic metaphases in pollen mother- 

cells (polar views); a: 29 bigger chromosomes+ 5 diminutives = 34, b: 29 + 7 = 36, 

ce: 32+ 5=37, d: 32+5=37, e: 31+8=839, f: 23+ 16=39, g: 30 (29?) +10=40 

(392); h: heterotypic metaphase in side view (detail); i: heterotypic anaphase in 
side View (detail); j: pollen tetrad. — x 2900 (j less magnified). 


such diminutive chromosomes have been found, viz. in C. rigida 
(loc. cit., fig. 2g and 101). Of this species one specimen was studied; 
it had 35 haploid chromosomes of which 3 were big, 31 medium 
and of more cr less equal size, and 1 very small (I. c., p. 157). As to 
the nature of this diminutive chromosome the writer was rather un- 
certain (I. c., p. 179). It now seems quite clear, however, that the 35th 
chromosome in the investigated specimen of C. rigida was a univalent, 
because this chromosome is exactly of the same type as the diminutive 
univalents in C. Hornschuchiana X Oederi, a type of chromosomes not 
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found elsewhere. The investigated specimen of C. rigida obviously 
was not quite »pure»; a renewed investigation of this species might 
perhaps give interesting results. 

A considerable number of heterotypic plates of C. Hornschuchiana 
X Oederi have been investigated. Table 1 gives chromosome counts 
of 22 of the best metaphase plates found. Some of the figures in this 
table might be slightly erroneous, but the error probably does not 
exceed 1, in a few cases perhaps 2 chromosomes. Because of the 
possibility that 1 (or 2) diminutives sometimes attach to someone of 
the bigger chromosomes the numbers given should be regarded as 
minimum figures. However, the assumption of a variation in the 
chromosome number seems rather safe. A study of the table gives 
as main result that the total number of chromatin bodies (bi- and uni- 
valents) is rather variable, and that the number of diminutive chro- 
mosomes varies as well. 

The fact that the total number of chromatin elements in the 
heterotypic metaphases varies shows that a varying number of uni- 
valents occurs. From the table it is also seen that the number of 
diminutive chromosomes does not always vary parallel with the varia- 
tion in the total number of chromosomes; thus in some metaphase 
plates there is a high number of chromosomes but relatively few 
diminutives, and vice versa. The total number of chromosomes varies 
between 34 and 40, while in general the number of diminutives varies 
between 5 and 8, only few plates with a greater number of diminutives 
being found. This most probably means that univalents are also 
formed among the bigger chromosomes (and not exclusively within 
the smallest size class). It must be pointed out, however, that in several 
cases it is difficult to draw a sharp limit between the bigger chromo- 
somes and the diminutive ones. 

All chromosomes, small and big, are very exactly arranged in the 
equatorial plane, so that the metaphase plates show a verfectly normal 
appearance. Chromosomes scattered in the plasma are never found. 
The anaphases, so far studied, are also normal, so there seems to be 
little doubt as to the fate of the univalents in the heterotypic division. 
They obviously divide longitudinally. The homotypic divisions appear 
normal as well, though badly fixed (so that counts could not be made). 
The interkineses, too, seem to be normal, and the pollen tetrads — 
with one big and three small cells — have a quite normal aspect as 
well. How far the pollen of the hybrid germinates I do not know. 

It was extremely difficult to make any exact chromosome counts 
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TABLE 1. Chromosome counts in heterotypic metaphases. 


Bigger chromosomes Diminutive chromosomes Total 
29 5 34 
29 5 34 
28 6 34 
28 6 34 
29 6 35 
28 7 35 
31 5 36 
29 7 36 
26 10 36 
32 5 37 
32 3 37 
31 6 37 
31 6. 37 
27 10 37 
24 13 37 
30 8 (7?) 38 (372) 
30 8 38 
29 9 38 
31 8 39 
23 16 39 
34 (33?) 5 (7?) 39 (40?) 
30 (29?) 10 40 (39?) 


in the division of the pollen nucleus on account of the small size and 
the great number of the chromosomes. It has, therefore, been im- 
possible to decide with certainty, whether the number of chromosomes 
really increases during meiosis by longitudinal division of univalents, 
as supposed, though this seems rather likely. 

In one pollen-sac with numerous interkineses a heterotypic meta- 
phase and some heterotypic anaphases were also found. Such a lack 
of simultaneity in development of the pollen mother-cells in a pollen-sac 
is rare in this genus and may, in the present case, depend upon the 
hybrid nature of the specimen investigated. 

From the figures in table 1 it is seen, as already mentioned, that 
the total number of chromosomes varies from 34 to 40. Among these 
chromosomes 5—16 diminutives are counted (though in most cases 


only 5—8, as mentioned above). If the specimen investigated belongs 





to the F,-generation — which seems rather probable, as Carex-hybrids 
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generally are more or less sterile — one should expect to find the 
somatic chromosome number. to be 28 + 35—63. Now, if all the 
Hornschuchiana-chromosomes conjugate with 28 of the Oederi-chro- 
mosomes, this would give 28 bivalents and 7 univalents, or a total 
of 35. The possibility of autosyndesis between some of the additional 
Oederi-chromosomes exists of course; such a chromosome conjugation 
would result in a number lower than 35. The few cases of 34 chro- 
mosomes found (four cases in table 1) might be explained in this way 
(provided that they do not merely depend upon an error in counting). 
If less than 28 gemini are formed higher chromosome numbers result. 
In table 2 the frequencies of the different combinations of bi- and 
univalents are given on the assumption that all the counts in table 1 
are accurate, and that the somatic chromosome number of this spe- 
cimen is 63. As is seen, the most common combination should be 
6, + 11,37. 

Summarizing we may state that in the heterotypic metaphases 
there is a varying number of chromosomes, as well as a varying 
number of diminutive chromosomes. The latter chromosome type 
has not been found elsewhere (except in Carex rigida). It is, further, 
of special importance that in these respects the hybrid differs radically 
from the parent species (compare figs. 1 and 2). It may hence be 
concluded that a certain number of univalents are formed in the 
meiosis of the hybrid, and that the diminutive chromosomes are such 
univalents, belonging to the smallest size class of chromosomes. The 
univalents arrange themselves very exactly in the equatorial plane of 
the heterotypic division and later divide in anaphasis. Wether or not 
they also divide in the homotypic division is uncertain, but such a 
division seems in fact rather probable; the pollen tetrads have a quite 
normal appearance at any rate. The meiotic divisions should thus 
result in the formation of (eventually functional) gametes with a 
somewhat increased chromosome number. The results strongly support 
the view, expressed in the writer’s previous paper (1924; summary, 
p. 187 f.), according to which new chromosome numbers arise through 
the formation of univalents in meiosis, which later on divide. The 
cause of the formation of the univalents may be different in different 
cases; in the present Carez-form it is an outcome of bastardizing. How 
far bastardizing playes a réle in the formation of new species in this 
genus, again, depends very much upon the degree of fertility of the 
different hybrids. 
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TABLE 2. Chromosome conjugation (somatic number supposed 


to be 63). 
Sum of bi- and oo 
Bivalents Univalents univalents lat set 

(actually counted) ee ee 
29 5 34 4 
28 7 35 2 
27 9 36 3 
26 11 of 6 
25 13 38 3 
24 15 39 3 
23 17 40 1 


II. FURTHER CHROMOSOME NUMBERS IN CAREX. 


Since the publication of my previous paper on the genus Carex 
(HEILBORN 1924) some new chromosome numbers have been deter- 
mined. The new numbers are given in table 3, where the species are 
arranged according to the system of KUKENTHAL (1909). I am indebted 
to Professor R. E. Fries for material of C. conferta, collected by him 
in East Africa (Kenia), and to Miss AsTrip AsTROM, Vindeln, for 
material of C. levirostris. The material has been fixed partly in 
FLEMMING’s, partly in KARPECHENKO’s fluid. 


TABLE 3. New chromosome numbers in Carex (haploid numbers). 


Subgenus Primocarex. 

Sect. Microcephale. 

i) rr CR, 6s Sk E Saw elWusdeasades stave 25 
Subgenus Vignea. 

Sect: Stenorhynche. 


<2 ey i wert dv keedeweuiateiets 26 
A er ee ee ee re 26 
Sect. Tenuiflore. 

NE SV AENIIIIIRS ok obese sas ekesaswdaneweces 31 
Sect. Elongate. 

NN a 5-5 nd 4 o-Ps CRESS Seed oad OO RORS 31 


Subgenus Eucarez. 

Sect. Acute. 

Subsect. Cryptocarpe. 

C. salina WAHLENB. var. kattegatensis (FR.) ALMQ. .. 42 
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Sect. Limosa. 

ee ME 5 Sak KWG AK eed Keener es wees 29 
Sect. Frigide. 

Subsect. Fuliginose. 

I 85 5.4 oS DRONA See eay ees asim 18 
Sect. Hymenochlene. 

Subsect. Longirostres. 


Se Se eC asc Recnm NEAR REARS SKRDS RE 29 
Sect. Spirostachye. 
I 4 KES Ae ow hee ee eves vaca de Ss 35 


Sect. Physocarpe. 
Subsect. Vesicarie. 
I 3 ig peli a ee mk Seg, 41 
ey SE Is has hv eek ee enwc ae sex probably 40 (41?) 


The number 42 for C. salina kattegatensis and the number 31 for 
C. tenuiflora are regarded as accurate, though there is actually a slight 
possibility that both are somewhat too low (43 resp. 32 being the 
right numbers?). C. salina kattegatensis was collected at Sar6é near 
Gothenburg, C. pulchella on the island Méja outside of Stockholm, 
C. remota on Hallands Vaderé in Scania, C. levirostris, as already 
mentioned, at Vindeln in the northern part of Sweden, and C. con- 
ferta at Kenia, East Africa. C. sazatilis, C. magellanica, C. capitata 
and C. atrofusca were all collected in the neighbourhood of Abisko in 
Swedish Lapland, and C. tenuiflora in the neighbourhood of Kiruna 
in northern Lapland. C. silvatica grows in Hortus Bergianus at Stock- 
holm (probably collected in Sweden). C. crus-corvi I have grown from 
seeds received from the botanic garden at Prague. The last-mentioned 
species is North-American. 

Only one of the species investigated, C. atrofusca, has been 
favourable for a study of the chromosome sizes. In this species 3 big 
chromosomes are clearly distinguished, and in several of the best of 
the heterotypic metaphases there are, further, 2 medium chromosomes 
rather sharply distinguishable from the rest of the chromosome set. 
On the whole, the heterotypic metaphases resemble the heterotypic 
plates in C. panicea and C. sparsiflora (cf. HEILBORN 1924, fig. 1b 
and c, fig. 5b and ec, fig. 10a and b), and the same size classes seem 
to exist in all three species. Following the scheme of symbols used in 
the paper cited C. atrofusca has the chromosome set: 3A + 2B + 
+ 13C = 18. C. panicea has a set of 3A + 2B + 11C = 16, C. sparsi- 
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flora 2A + 14 (about 4B + 10C)—16 (cf. HEILBORN 1924, table 5, 
p. 157). — In C. silvatica there appears to be 1 chromosome distinctly 
bigger than the others. 

In chapter V of my previous work (1924) the following cyto-taxo- 
nomic relations were found to characterize the genus Carex: species 
belonging to the same section have numbers of about the same mag- 
nitude; groups of adjacent chromosome numbers are thus obtained, 
when the species are arranged according to systematic relationship; and 
the chromosome numbers of a group of related species may be approxi- 
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Fig. 3. Heterotypic metaphases in pollen mother-cells. a—b: C. atrofusca, c: C. ca- 

pitata, d: C. crus-corvi, e: C. conferta, f: C. magellanica, g: C. silvatica, h: C. re- 

mota, i: C. tenuiflora, j: C. saxatilis, k: C. levirostris, 1: C. salina var. kattega- 
tensis. — xX 2900. 


mately estimated, when the number of one species of the group is 
known. A comparison of table 1 and 6 of the previous work (I. c., 
p. 134 and p. 166) with table 3 and 4 of the present shows that these 
cyto-taxonomic relations are confirmed by the new data. In table 4, 
which represents a revised »edition» of table 6 in the paper of 1924, 
all those sections of the genus are included, where the chromosome 
numbers of more than one species are known. In the table the number 
»about 37», counted by STOUT 1913 in C. aquatilis, and the number 39, 
counted by P. H. CLAUSEN (cf. TISCHLER 1927) in C. stricta, have also 
been included. Sect. Spirostachye also contains the hybrid C. Horn- 
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schuchiana X Oederi, and the presumtive hybrid C. flava < Horn- 
schuchiana. 


TABLE 4. Systematic distribution of the chromosome numbers in 
Carex (haploid numbers). 


| TCT Tee TCT ET 29, about 29 
a 26, 26, 34 
aE SMe gay rer ara aa ae ar trae mer aeee Se ae af, ob 
0 ee er re ee ee ere about 28, 31 
» Acute. 

re 35 (obviously 34,, + 1,) 

» WUE 56S4GWeruaseen about 37, 42, 42, about 42 
» PE ickisckuwawewewase hieKeeGe wer 39, 40, 40 
» Re er en re re re ee 42 

SLE CL 7 17 Ra 27, 28, about 37 
i, Se BAK GASSS hHCe CENSOR EO ES 24, 32 
SB DARNNR RRR ca SN a Ete Sa eae etal wea 95 19; 19 
S Weeks eCROENSeRAWAR ENE SHOR about 23, 26 
Da REA TIAU GOCE oon ache vsl a5 Oita evo sles elanade eee atelena.or ee ate 16, 16 
»  Hymenochlene. 

TCT Te TTT Tee Te Te eT Tees 27 

» OCCT CCEUT TOT TTT LOTT TTC eee 29 

Sect. Spirostachy@ ............ 28,33, 34, 34, 35; 35, 37; > 
»  Physocarpe. 

er ee eee eee eee 26 

» ae ae 38, (probably) 40, 41, 41 


In the genus Carex the chromosome number has now been deter- 
mined in 56 species and in 2 hybrids. As to the species counts 24 
different chromosome numbers have been found, ranging from 9 to 56 
(the number 18 being here reported for the first time, the number 39 
cited from P. H. CLAUSEN). Of the investigated 58 forms 10 have 
numbers from 9 to 25, while 47 have numbers from 26 to 42 and 1 has 
56 chromosomes. 

Botanical Institute, University of Stockholm, April 1928. 
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ERBLICHE TRANSPIRA TIONSDIFFERENZEN 
ZWISCHEN OKOTYPEN DERSELBEN 
PFLANZENART 


VON GOTE TURESSON 
LUND 





i die Individuenmasse einer normalsexualen Pflanzen- oder 
Tierart an verschiedenen Punkten des geographischen Verbrei- 
tungsgebietes der Art erbliche Unterschiede aufweist, »variiert», ist, 
vererbungstheoretisch betrachtet, wenn nicht gerade selbstverstandlich, 
so doch leicht zu verstehen. Interessanter, wenigstens vom 6kologischen 
Gesichtspunkt, wird die Sache, wenn derartige Verschiedenheiten auch 
Anpassungen an einen speziellen Klimatypus oder einen speziellen 
Standort darstellen kénnen. Zur Entscheidung der Frage ob Anpass- 
ungen vorliegen geniigt allerdings nicht der blosse Nachweis der erb- 
lichen Variation innerhalb einer Art an den verschiedenen Stellen ihres 
Vorkommens ’. 

Da nun indessen exakte Versuche zur Beurteilung des Anpassungs- 
wertes eines Typus so gut wie ganzlich fehlen und ausserdem sehr 
schwierig durchzufiihren sind, miissen wir, wie ich in friiheren Arbeiten 
gezeigt habe, uns mit dem indirekten Wege begniigen. Wenn dem- 
nach ein gewisser erblicher Durchschnittstypus einer Art iiberall wieder- 
kehrt, wo wir einen bestimmten Standort vorfinden, wie z. B. die 
Diinen- und Felsentypen von Hieracium umbellatum L. an der schwe- 
dischen Westkiiste, wo Diinen und Felsen miteinander abwechseln, so 
sind diese beiden Typen als die Anpassungstypen der Art an die in Rede 
stehenden Standorte aufzufassen. Oder wenn bei einem allmahlich 
erfolgenden Ubergang eines Klimatypus in einen anderen der Ursprungs- 
typus einer Art durch einen ganz anderen Typus ersetzt wird — mit 
Hybriden zwischen den beiden Typen in der Ubergangszone — wie es 
z. B. mit einer ganzen Reihe von in das alpine Niveau aufsteigenden 


1 Ich betone auch an dieser Stelle noch einmal, dass ich unter Anpassung weder 
Modifikation noch ein Erblichwerden von Eigenschaften verstehe, sondern ein 
Angepasstsein, d. h. also ein Entsprechen der primar gegebenen erblichen Einheiten 
den jeweiligen Standortsbedingungen. 

Hereditas XI. 13 
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Artpopulationen der Fall ist (vgl. in den Alpen z. B. Campanula rotundi- 
folic L. und deren subalpinen Typus var. Scheuchzeri VILL.), so miis- 
sen diese beiden Typen gleichfalls als Anpassungstypen aufgefasst wer- 
den. Wenn, um noch eine Methode zur Feststellung der Anpassungs- 
typen anzufiihren, vom herrschenden dusseren Faktor (resp. den Fak- 
toren) eines gewissen Standortes bekannt ist, dass er bei einer Art z. B. 
modifikativen Zwergwuchs induziert und gerade dieser Standort einen 
erblichen Zwergtypus dieser beherbergt, so diirfte dieser letztere Typus 
zweifellos als der Anpassungstypus der Art an diesen Standort zu_ be- 
trachten sein (Parallelitit zwischen Modifikation und erblicher Varia- 
tion). Nebenbei soll erwahnt werden, dass diese erblichen Anpassungs- 
typen oder Okotypen der Art, nach allem zu urteilen, fiir den Kampf 
ums Dasein weit wichtiger sein diirften als die induzierten Modifika- 
tionen, die, wenn sie am ausgepragtesten sind, am ehesten fiir die Art un- 
zweckmiassige Zwangsformen darstellen. Dass diese Zwangsformen 
dann von gewissen Seiten als zur Bildung von neuen, erblichen und 
kampftauglichen Anpassungstypen besenders geeignet angesehen wer- 
den, gleichgiiltig ob diese Neubildung nun auf lamarckistischem Wege 
oder durch sogenannte Schrittmutationen erfolgen soll, bezeichnet wohl 
eher einen kuriosen Gedankengang als eine ernste wissenschaftliche Ar- 
beitshypothese. 

Wenn wir es demnach als sicher betrachten kénnen, dass wir nach 
oben skizzierten Richtlinien wirklich imstande sind in der erblichen 
Variation einer Art die, Anpassungstypen oder Okotypen zu unterschei- 
den, so ist dagegen die Frage welche Eigenschaften des Okotypus es 
sind, die demselben seinen spezifischen Anpassungswert an den speziel- 
len Standort verleihen dusserst kompliziert. In einer friiheren Arbeit 
(TURESSON 1922, S. 334) habe ich hervorgehoben, wie vorsichtig man 
bei der Beurteilung des Anpassungswertes der morphologischen Eigen- 
schaften sein muss. Ich schreibe dort: »The effort so often made by 
ecologists to interpret the habitus and the morphological details of a 
plant as adaptations has no doubt led to undue generalization of the 
facts. It is evidently the genotypical constitution of the plant which is the 
point of primary importance. It is a generalization of the facts to main- 
tain that the prostrate habit of growth enables the prostrate forms for 
instance of Atriplex sarcophyllum to live on the exposed Swedish west- 
coast while erect forms of the same species, because of their erectness, 
are expelled from this coast strip. Comparative physiological experi- 
ments with individuals differing genotypically from each other only 
as to the factor or factors responsible for the difference of growth 
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would probably yield some information as to this point. — Thanks to 
their genotypical constitution and not necessarily on account of cer- 
tain phenotypical, morphological characteristics — these prostrates 
support life where the erects do not.» Da es sich indessen gezeigt hat, 
dass die gleichen erblichen, morphologischen Eigenschaften bei Oko- 
typen von systematisch weit getrennten Arten, die am gleichen Standort 
wachsen, wiederkehren, und da ferner diese Eigenschaften von den am 
Standorte herrschenden Faktoren beim »Normaltypus» der Art ausser- 
dem modifikativ induziert werden kénnen, diirften derartige morpho- 
logische Eigenschaften des Okotypus zweifellos Anpassungswert be- 
sitzen. Ich habe daher auch diese erblichen morphologischen Eigen- 
schaften als Anpassungseigenschaften gedeutet, und bei der Aufstellung 
meines Okotypenschemas zugrunde gelegt (TURESSON 1925, S. 220 u. f.)*. 

Es ware aber ganz gewiss nicht geniigend wenn man bei den mor- 
phologischen Eigenschaften der Okotypen Halt machen wiirde. Wenn 
es sich wirklich so verhalt, dass die Okotypen Anpassungstypen par 
excellence darstellen, so sollten sie auch in physiologischer Hinsicht erb- 
liche Anpassungsunterschiede aufweisen. Ein eingehenderes Studium 
dieser Unterschiede wiirde sicherlich unsere ganze Auffassung iiber die 

1 WALTER (1928) hat in einem Anhang zu einer vor kurzem erschienenen Arbeit 
abermals gewisse meiner Okotypenarbeiten besprochen und ist hierbei u. a. zu dem 
Ergebnisse gekommen, dass der Selektionswert der von mir hervorgehobenen An- 
passungseigenschaften »in keinem Fall gezeigt worden» ist und des weiteren, dass 
ich jede Anpassung iiberhaupt leugne. Dies erscheint mir bemerkenswert, zeigt aber, 
dass genannter Verf. meine Arbeiten, die er kritisiert, noch nicht richtig durchgelesen 
hat. Verf. hegt ausserdem starke Zweifel hinsichtlich einer wirklichen und »erb- 
lichen Fixierung der Okotypen». Dass das entgegengesetzte Verhaltnis fiir WALTER’s 
»kausale» Betrachtungen iiber die Entstehung der morphologischen Anpassungen 
besser passen wiirde, ist ganz gewiss sicher; es diirfte aber von allen Gesichtspunk- 
ten aus zweckmAssiger sein, in dieser Frage zuerst die Ansicht geschulter Genetiker 
einzuholen. Die von WALTER zitierlen Punkte aus PHILIPTSCHENKO (1927) bilden 
eine Stiitze fiir meine Auffassung, werden aber vom Verf. in entgegengesetzter 
Richtung verwendet! Sich ferner auf WEIDENREICH (1925) zu berufen, dessen spezielles 
Arbeitsgebiet Embryologie’ und Anthropologie ist, kann auch nicht als ganz einwandfrei 
erachtet werden. In letzter Zeit haben ja ausser PHILIPTSCHENKO auch andere Gene- 
tiker von Rang Anlass gehabt sich mit meinen Okotypenarbeiten zu beschiftigen, 
von botanischer Seite beispielsweise STAPLEDON (1928), von zoologischer z. B. 
DOBZHANSKY (1927); es ware daher sicher nur am Platze gewesen, wenn Verf. auch 
den in diesen Arbeiten vorgebrachten Gesichtspunkten eine gewisse Aufmerksam- 
keit geschenkt hatte. — Interessanter und ergebnisreicher ware es sicher gewesen, 
wenn Verf. die Schlusssatze, zu denen ich auf Grund meiner Saugkraftuntersuchungen 
gekommen bin, etwas ausfiihrlicher diskutiert hatte; sie werden jedoch nur ganz 
kurz als »verfriiht> und mit »Widerspriichen» behaftet erwahnt. 
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Natur der Anpassungen sehr wesentlich vertiefen. Dass derartige phy- 
siologische Unterschiede mit zweifellosen Anpassungswert zwischen den 
Okotypen ein und derselben Pflanzenart vorhanden sind, habe ich 
friiher im Anschluss an eine Untersuchung iiber die Plagiotropie gewis- 
ser Strandpflanzen (TURESSON 1919) zeigen kénnen. Desgleichen 
haben’ die Untersuchungen iiber die Grenzplasmolyse und Saugkraft 
verschiedener Okotypen der gleichen Pflanzenart Unterschiede in bezug 
auf diese Funktionen dargetan, die offenbar mit der Anpassung der in 
Rede stehenden Okotypen an verschiedene Klimagebiete im Zusam- 
menhang stehen (TURESSON 1927). 

Die vorliegende Arbeit enthalt die Resultate einer Untersuchung 
iiber die Transpirationsgrésse einer Anzahl von Okotypen. Die Unter- 
suchung wurde im April vorigen Jahres im pflanzenphysiologischen 
Laboratorium zu Miinchen ausgefiihrt. Herrn Professor H. SIERP, der 
sich fiir meine Versuche sehr interessiert und sie unterstiitzt hat, sage 
ich hiermit herzlichen Dank. 


I. MATERIAL UND METHODIK. 


Das Versuchsmaterial bestand in dem ersten der hier besproche- 
nen Versuche aus zwei Okotypen von Bellis perennis, der eine, mehr 
kontinentale, aus der Umgebung von Miinchen stammend, der andere 
von einem ausgesprochen maritimen Gebiet (Faré-Inseln). Im zweiten 
Versuche gelangten analoge Okotypen von Melandrium rubrum zur 
Verwendung, der eine (von Stehag in Schonen) stellte den im siid- 
lichen Schweden und nérdlichen Deutschland haufigen »Buchenwald- 
typus» dar, der andere war der in Siidengland haufige maritime Typus. 
Von den im dritten Versuche verwendeten Typen von Rumezx acetosa 
reprasentierte der Finse-Typus (von Finse, Hardangergebiet in Nor- 
wegen; 1400 m ii. M.) den skandinavischen, hochalpinen Zwergéko- 
typus der Art, der andere, der Békebergs-Typus (von Békeberg im 
siidlichsten Schweden) repriasentierte den haufigen siidschwedischen 
Niederungs6ékotypus. 

Mit Ausnahme des Miinchen-Typus von Bellis perennis nehmen 
diese Typen, die ausserdem zu den vorhin erwahnten Grenzplasmo- 
lyse- und Saugkraftuntersuchungen beniitzt worden sind, an meinen 
vergleichenden Versuchen mit wilden Pflanzen teil, die seit mehreren 
Jahren im Institut fiir Vererbungslehre in Akarp bei Lund im siidlichen 
Schonen im Gange sind. Zur weiteren Charakteristik der Okologie 
und Morphologie dieser Typen sei auf in. friiheren Arbeiten verédffent- 
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lichten Daten verwiesen (TURESSON 1922, 1925, 1927). In der letzt- 
genannten Arbeit wird auch naher dariiber berichtet, unter welchen 
Bedingungen das Material in Miinchen kultiviert worden ist. Die in 
Tépfen aufgezogenen Individuen der verschiedenen Okotypen wurden 
anfangs Februar von ihrem Wintergewachshaus (mit einer Temp. von 
+ 10° bis + 12° C.) in ein anderes mit einer Temperatur von + 14° 
bis + 18° C. gebracht. Die kraftigsten und am besten entwickelten 
Topfindividuen der verschiedenen Okotypenserien wurden zu den 
Transpirationsversuchen ausgewahlt. Mit diesen wurde im April be- 
gonnen, da sich die Pflanzen noch im Rosettenstadium befanden. 

Die Transpirationsversuche selbst wurden in einem zum Institut 
gehérigen Gewachshaus-Laboratorium ausgefiihrt. Am Tage vor der 
Ausfiihrung des Versuches wurden die gut begossenen T6pfe in der 
iiblichen Weise in Zinkzylinder eingegipst und die Gipsoberflache 
mit einer Wachs-Kakaobuttermischung iiberzogen. Um eine méglichst 
homogene Luftbewegung zu erzielen, wurden die Versuche in einem 
im Gewachshaus-Laboratorium aufgestellten Windkasten vorgenom- 
men. Die Konstruktion desselben war die von BLACKMAN und KNIGHT 
(1917) angegebene. Ein solcher Windkasten wurde auch zu den von 
SIERP und SEYBOLD (1927) ausgefiihrten Versuchen beniitzt. Dieser 
Kasten, der 2,2 m lang und im Querschnitt quadratisch ist (60 < 60 
cm) ist am einen Ende frei, am anderen dagegen mit einem vierfliige- 
ligen Propeller mit elektrischem Antrieb versehen, der im Abstande 
von 1 m vom Propeller eine durchschnittliche Windgeschwindigkeit 
von 90 cm/Sek. erméglicht. Die in diesem Abstande aufgestellten Zink- 
zylinder (in jedem Versuch 6, d. h. 3 Individuen jedes Okotypen) 
wurden ausserdem hinsichtlich ihres Platzes wahrend des 5 Stunden 
dauernden taglichen Versuches stiindlich vertauscht. Im Windkasten 
befand sich ein Evaporimeter, 909 mm Durchmesser und 53 mm hoch, 
und ausserdem liefen dort wahrend der Dauer der Versuche ein Thermo- 
und Hygrograph. Da jeder der hier mitgeteilten Versuche 5 Stunden 
wahrend zweier aufeinander folgender Tage dauerte, konnte die Tem- 
peratur vom einen zum anderen Tage recht betrachtlich schwanken. 
Wahrend des Versuches an einem Tage kam es jedoch nicht zu grés- 
seren Schwankungen. Die Temperatur schwankte: wahrend des Bellis- 
Versuches am ersten Tage von 20—22° C., am zweiten Tage von 19 
—21° C.; wahrend des Melandrium-Versuches am ersten Tage von 19,5 
—20,5° C., am zweiten Tage von 19—21° C.; wahrend des Rumez- 
Versuches°am ersten Tage von 23—24,5° C., am zweiten von 17— 
19° C. Die Schwankungen des relativen Feuchtigkeitsgehaltes konnten 
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von einem Tag auf den anderen ziemlich gross sein, namlich von 
40—65 v. H. Die Schwankungen wahrend eines Tagesversuches waren 
indessen gering und iberstiegen nicht + 5 v. H. Der Transpirations- 
verlust wurde durch Wagung auf einer empfindlichen Transpirations- 
wage stiindlich festgestellt. 

Um ein sichreres Feststellen eventueller Transpirationsdifferenzen 
zu ermdglichen, lief jeder Versuch an zwei aufeinander folgenden Tagen, 
taglich fiinf Stunden. Nach Beendigung der Versuche wurden simt- 
liche Blatter jedes Individuums abgeschnitten und auf Entwickler- 
papier photographiert, um. dann durch Planimetrierung eine bequeme 
Berechnung der gesamten Blattoberfliche jedes Individuums zu ermég- 
lichen. Darauf wurden die Blatter unmittelbar zur Feststellung des 
Frischgewichtes gewogen. Die Berechnung der Transpirationsgrésse 
wurde demnach teils mit der Blattoberflache als Einheit (wobei nur die 
eine Oberfliche des Blattes beriicksichtigt wurde), ausgedriickt in 
Gramm Transpirationswasser per Stunde und cm’, teils mit dem Blatt- 
frischgewicht als Einheit und ausgedriickt in Gramm Transpirations- 
wasser per Stunde und Gramm Frischgewicht vorgenommen. Der Ein- 
wand, dass das Frischgewicht durch die Wassergehaltsschwankungen 
sich vom Beginn bis zum Schluss des Versuches wesentlich hatte andern 
k6nnen, erscheint wenig berechtigt, da von einem Tag auf den anderen 
kein Unterschied in der Turgeszenz hat festgestellt werden kénnen. Die 
Versuchsindividuen wurden wahrend der Zeit zwischen den Versuchen 
in einen wasserdampfgesattigten Raum gebracht. 


Il. OKOTYPENUNTERSCHIEDE IN DER TRANSPIRA- 
TIONSGROSSE. 


Die fiir die verschiedenen Okotypen der drei Arten erhaltenen 
Transpirationsgréssen sind in den Tabellen 1—3 zusammengestellt. 
Jede Tabelle bringt sowohl die Werte des ersten wie die des zweiten 
Versuchstages. Wie sich aus den Tabellen ergibt, stimmen die drei 
Individuen des gleichen. Okotypus recht gut miteinander iiberein; 
dagegen tritt der Transpirationsunterschied zwischen Individuen ver- 
schiedener Okotypen in simtlichen Fillen sehr deutlich zutage. 
Dass der Unterschied zwischen der Transpirationsgrésse der beiden 
Okotypen sehr sicher ist, ergibt sich aus der Berechnung von Myjiq 
und m,,,- Fir alle Differenzen zwischen den entsprechenden Tran- 
spirationswerten der beiden verglichenen Okotypen der drei Arten, 
wurde ausserdem die Probabilitat mit Hilfe der Formel von STUDENT 
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berechnet. Diese Berechnung hat in saimtlichen Fallen ergeben P > 
9999 : 1. 

Es ist demnach als festgestellt zu betrachten, dass die hier mitge- 
teilten Transpirationsmessungen, die an in genetisch-6kologisch ein- 
wandfreiem Material (siehe TURESSON 1927) und unter so konstanten 
Versuchsbedingungen wie man sie tiberhaupt herstellen kann, vorge- 
nommen worden sind, mit Bezug auf die Transpiration wesentliche 
Unterschiede zwischen den Okotypen einer und derselben Pflanzenart 
dargetan haben. Von besonderem Interesse ist es, dass die erhaltenen 
Transpirationswerte sowohl bei der Berechnung auf die Oberflichen- 
einheit wie auf das Frischgewicht bei den hier untersuchten Typen 
parallel gehen. 

An und fiir sich besagt allerdings ein Feststellen von erblichen 
Unterschieden in physiologischer Hinsicht zwischen nahestehenden 
Typen ebenso wenig wie in morphologischer Hinsicht, dass Anpas- 
sungen vorliegen. Da indessen wie in diesem Falle saimtliche Oko- 
typen von ausgesprochen feuchten Klimagebieten (und hierher miissen 
wir auch den hochalpinen, skandinavischen Zwergékotypus von Rumex 
acetosa rechnen) niedrigere Transpirationswerte zeigen als die Okoty- 
pen der gleichen Art von weniger niederschlagsreichen Gebieten, so 
diirfte dieser Okotypusunterschied keineswegs ohne Bedeutung sein. 
Dass diese erblichen Unterschiede in der Transpirationsintensitaét zwi- 
schen den hier untersuchten Okotypengruppen mit der induzierten 
Modifikation parallel gehen, sodass die an xerophytische Bedingungen 
»angepassten» Individuen einer Art im allgemeinen mehr transpirieren 
als die mesophytischen, was z. B. aus den von ALEXANDROW (siehe 
WALTER 1926) und RUBEL (1920) ausgefiihrten Untersuchungen her- 
vorgeht, bildet einen weiteren Beleg dafiir, dass der gefundene Tran- 
spirationsunterschied als erbliche Anpassungseigenschaft aufzufassen ist. 
Wie wir u. a. aus den Untersuchungen von HESSELMAN (1904) und 
Huser (1925) wissen, transpirieren auch die exklusiven Xerophyten 
viel intensiver als Arten von feuchteren Standorten. Ahnliche Unter- 
suchungen mit gleichem Resultat liegen aus den letzten Jahren in grés- 
serer Anzahl vor, was ja auch eine Revision von u. a. der beiden Schlag- 
worte Hygrophyt und Xerophyt zur Folge gehabt hat. So hat das 
SCHIMPERsche Transpirationskriterium fallen gelassen werden miissen 
und andere Charakteristika sind bei der Definition von Hygrophyt und 
Xerophyt an seine Stelle getreten. Es sind vor allem die osmotischen 
Verhiltnisse die hierbei in Betracht gekommen sind, da ja (abgesehen 
von den beiden Gruppen der Sukkulenten und Halophyten) die Hygro- 
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phyten relativ niedrigen, die Xerophyten relativ hohen osmotischen 
Wert aufweisen. 

Wie verhalten sich nun die hier untersuchten Okotypen der drei 

Arten in osmotischer Hinsicht? In einer fritheren Arbeit (TURESSON 
1927) habe ich gezeigt, dass die Grenzplasmolysewerte fiir die alpinen 
Okotypen von Geum rivale und Solidago virgaurea (Rumex acetosa 
konnte leider aus technischen Griinden nicht untersucht werden) niedri- 
ger waren als fiir die Tieflandékotypen der entsprechenden Arten. Der 
mehr maritime Far6-Typus von Bellis perennis zeigte auch niedrigeren 
Grenzplasmolysewert als der mehr kontinentale Miinchen-Typus der- 
selben Art. Von den Melandrium rubrum-Okotypen zeigte der mari- 
time England-Typus héheren Grenzplasmolysewert als der Buchen- 
waldtypus aus Schweden. Da nun indessen fiir die Beurteilung der 
Frage nach dem verschiedenen Vermégen der Okotypen, die Wasser- 
bilanz auf dem Wege der Osmose zu regulieren, sicherlich eine Fest- 
stellung der Saugkraftwerte bessere Anhaltspunkte abgibt, wurden auch 
diese ermittelt. Es zeigte sich hierbei, dass die alpinen Okotypen 
(einschl. des hier von Rumezx acetosa untersuchten) wesentlich niedri- 
gere Saugkraftgrésse hatten als die Tieflandékotypen der entsprechen- 
den Arten, ferner dass die Okotypen von niederschlagsreicheren Klima- 
gebieten (einschl. des hier untersuchten Bellis-Typus von den Fiiré- 
Inseln und den Melandrium rubrum-Typus aus England) gleichfalls 
wesentlich niedrigere Saugkraftgrésse hatten als. die Okotypen der 
gleichen Arten von weniger niederschlagsreichen Klimagebieten (der 
Bellis-Typus von Miinchen, der Melandrium rubrum-Typus von Ste- 
hag, u. a.) *. 
1 In einem Referat meiner Saugkraftuntersuchung hat URSPRUNG (1927) her- 
vorgehoben, dass die Zuverlassigkeit der mitgeteilten Werte sicherer begriindet sein 
sollten. Fiir die Richtigkeit und Tragfahigkeit der gefundenen Werte sprechen, 
ausser den in der Untersuchung hervorgehobenen, 1) dass die Werte der verschie- 
denen Okotypen, wenn sie auch zuweilen einander naheliegen, sich doch keines- 
wegs tangieren, 2) dass die gleichen Okotypenunterschiede hinsichtlich der Saug- 
kraft in den Okotypengruppen sdmtlicher untersuchten Arten festgestellt wurden, 
und 3) dass bei den an verschiedene Klimagebiete angepassten Sorten von Kultur- 
pflanzen ahnliche Unterschiede in der Grésse der Saugkraft gefunden wurden wie 
ich sie an wilden Pflanzen erhalten habe (siehe ErBLE 1926). — Auf den Bescheid 
von URSPRUNG tiber die SCHIMPERsche Zoneneinteilung der Gebirge in eine basale, 
eine montane und eine alpine Region eriaube ich mir gleichwie in meiner Saug- 
kraftarbeit auf einige friihere Arbeiten hinzuweisen (TURESSON 1922 und 1925), wo 
iiber die Verhiltnisse, unter denen die von mir untersuchten alpinen Okotypen 
leben, ausfiihrlich berichtet worden ist. Das Finse-Gebiet stellt eines der extremsten 
alpinen Klimagebiete der Skandinavischen Halbinsel dar (siehe iibrigens SAMUELS- 
son 1917). 
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Da also die nun untersuchten und in maritimen und bodenfeuchten 
Gebieten heimischen Okotypen sowohl wesentlich niedrigere Saugkraft- 
grésse wie auch wesentlich niedrigere Transpirationsgrésse aufweisen 
als die Okotypen der gleichen Art aus weniger feuchten Klimagebieten, 
diirften die in Frage stehenden Okotypen auch in genannter physio- 
logischer Hinsicht als Anpassungstypen an bzw. feuchte und trocke- 
nere Klimagebiete aufzufassen sein. Dieser Schlusssatz erscheint umso 
sicherer, als er basiert auf vergleichenden Untersuchungen von genetisch 
nahestehendem Material, das ausserdem der direkten Einwirkung 
seitens der natiirlichen Standortsfaktoren entzogen war, zwei Beding- 
ungen die erfiillt sein miissen, wenn die erblichen Anpassungen mit 
Erfolg studiert werden sollen. 

Dass ein Feststellen der Modifikationsbreite einer gefundenen 
Eigenschaft durch fortgesetzte Laboratoriumsversuche als eine weitere 
und wichtige Aufgabe der Okologie zu bezeichnen ist, ist daher keines- 
wegs weniger klar, ebensowenig wie die Ausfiihrung von Versuchen in 
der Natur zur Ermittlung der Reaktion der analysierten Eigenschaften 
und der Typen unter bestimmten Standortsverhaltnissen, Ahnlich wie 
dies z. B. bei der Anlage von Ertragsversuchen bei der Ziichtung von 
Kulturpflanzensorten geschieht, wenn auch die Schwerléslichkeit der 
letztgenannten Aufgabe besonders in 6konomischer Hinsicht offen- 
bar ist. 

Dass der Nachweis von scharf umgrenzten Okotypenunterschie- 
den innerhalb unserer Arten nicht nur in morphologischer sondern 
auch in physiologischer Hinsicht fiir den Experimentalékologen von 
allergrésster Bedeutung sein muss, erscheint ausser jeden Zweifel. Ich 
kann daher keineswegs der Ansicht folgen und noch weniger sie gut- 
heissen, die LUNDEGARDH (1927, S. 219) vertritt, dass man namlich, 
wie wichtig die Sache auch zu sein scheint, »diese Fragen. nicht allzu- 
sehr in die experimentalékologische Problemstellung hineinmengen» 
soll. Statt dessen betrachtet er es als die erste Aufgabe, die Faktoren- 
kurven der Arten fiir die fundamentalen Funktionen, Kohlensaure- 
assimilation, Atmung, Transpiration, usw. zu ermitteln und dann zu- 
zusehen wie diese Kurven mit der klimatisch-edaphischen Beschaffen- 
heit der Standorte harmonieren. Da indessen die Art an verschiedenen 
Standorten durch verschiedene Okotypen reprasentiert wird, jeder 
derselben mit seiner speziellen Physiologie, so diirfte das Studium der 
Okotypen in genannter Hinsicht den einzig richtigen Ausgangspunkt 
bilden, der ausserdem am sichersten zum Ziele fiihrt. 
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ZUSAMMENFASSUNG. 


1. Die Untersuchung umfasst Transpirationsmessungen unter kon- 
stanten Versuchsbedingungen an Okotypen, d. h. erblich verschiedenen 
Anpassungstypen von Bellis perennis (ein maritimer und ein kontinen- 
taler Okotypus), von Melandrium rubrum (ein maritimer und ein von 
einem weniger niederschlagsreichen Gebiet stammender Okotypus) 
sowie von Rumez acetosa (ein hochalpiner Zwergékotypus und ein Tief- 
landékotypus). 

2. Die Resultate zeigen hinsichtlich der Transpirationsgrésse ab- 
gegrenzte und scharfe erbliche Unterschiede unter konstanten Versuchs- 
bedingungen, derart, dass der hochalpine Zwergékotypus und die mari- 
timen Okotypen sich durch wesentlich niedrigere Transpirationswerte 
auszeichnen als die in kontinentalen und weniger niederschlagsreichen 
Gebieten heimischen Okotypen der gleichen Arten. 

3. Diese erblichen Unterschiede in der Transpirationsgrésse wie 
die friiher gefundenen Unterschiede hinsichtlich der Saugkraft (die 
alpinen und maritimen Okotypen mit niedrigen Saugkraftwerten, die 
Tiefland- und die kontinentalen Okotypen mit wesentlich héheren) 
zeigen, dass die in Frage stehenden Okotypen auch in physiologischer 
Hinsicht als Anpassungstypen an die resp. feuchten und trockeneren 
Klimagebiete zu betrachten sind. 

4. Der Nachweis von abgegrenzten und scharfen Okotypenunter- 
schieden innerhalb unserer Arten, sowohl in morphologischer wie in 
physiologischer Hinsicht, muss fiir die Experimentalékologie von der 
allergréssten Bedeutung sein. Die in morphologischer und physivlo- 
gischer Hinsicht heterogene »Art» kann kaum langer als ein sicherer 
Ausgangspunkt fiir experimentalékologische Studien betrachtet werden, 
was dagegen mit den fiir die verschiedenen Standorte spezialisierten und 
angepassten Okotypen der Fall sein diirfte. 


Lund im Juli 1928. 
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gemeinen nur Gattungen und Arten unterschieden haben, sind in 
der neuesten Literatur Versuche gemacht worden, ein reicher gegliedertes 
Tardigradensystem aufzubauen. Als Vorlaufer eines solchen Systems 
kann PLATES tabellarische Gattungsiibersicht betrachtet werden (PLATE 
1888, pp. 528—529), wo die Gattungen auf zwei Hauptgruppen, jede 
mit zwei Untergruppen, verteilt wurden, namlich 

I. a. Echiniscus mit der Untergattung Echiniscoides — b. Lydella 
(= Microlyda), 

II. a. Macrobiotus, Doyeria, Diphascon — b. Milnesium (= Arc- 
tiscon). 

Diese Gruppierung ist sehr beachtenswert. In der Tat hat PLATE 
hier ein System entworfen, in das sich auch die spater unterschiedenen 
Gattungen zwangles einfiigen lassen. Auch die Charakterisierung der 
Gruppen ist von Interesse, obwohl sie nicht streng aufrecht erhalten 


\ J] AHREND die Tardigradensystematiker bis vor kurzem im all- 


werden kann. 

Eine ahnliche Auffassung von den systematischen Beziehungen der 
Tardigradengenera sprach MURRAY im Jahre 1911 aus. Die Zahl der 
Gattungen war damals auf zehn gestiegen, obwohl das eine der PLATE- 
schen Genera (Doyeria) sich als unhaltbar erwiesen hatte. Uber ihre 
Beziehungen Ausserte er sich folgendermassen (p. 187): »Reviewing the 
ten known genera, it appears that most of them» (d. h. Echiniscoides, 
Oreella, Halechiniscus, Batillipes, Tetrakentron und Microlyda) »have 
some degree of resemblance to the well-known and extensive genus 
Echiniscus. Milnesium and Macrobiotus, with its dependent Diphascon, 
are furthest removed». Und p. 184 schrieb er: »The two great types 
of Tardigrada ..., Echiniscus and Macrobiotus, seem sufficiently 
diverse, while Milnesium stands pretty remote from both». MURRAY 
war also geneigt, drei Gruppen zu unterscheiden, PLATES Gruppen I 
(mit vier Gattungen vermehrt), II a und II b entsprechend. 
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Ein System, wo die Gattungsgruppen mit Namen belegt wurden, 
stellte zuerst HACKEL 1896 auf. Er unterschied Fam. Echiniscida: 
Echiniscus (und Emydium = Echiniscus) und Fam. Arctiscida: Arc- 
tiscus (= Arctiscon) und Macrobiotus. Seine Familien entsprechen 
PLATES Gruppen I und II. Wie wir sehen, nimmt sein System aber nur 
drei Gattungen auf. Darin wie auch in der Charakterisierung der Ein- 
heiten kommt es der Gruppierung bei PLATE nicht gleich. 

In den letzten Jahren sind, wie eingangs erwahnt, noch weitere 
Systeme erschienen. Eins stammt von RICHTERS (1926), der drei 
Unterordnungen unterscheidet, namlich 

1. Prototardigrada mit den Gattungen Batillipes und Halechi- 
niscus (Microlyda ist nach ihm wahrscheinlich eine Jugendform von 
Halechiniscus), 

2. Echiniscoidea mit der einzigen Gattung Echiniscoides, 

3. Eutardigrada mit den Gattungen Macrobiotus, Diphascon, 
Milnesium, Oreella, Echiniscus, Pseudechiniscus und Tetrakentron. 

Ein anderes ist aufgestellt von Marcus (1927, 1928), der die Tardi- 
gradengattungen in folgender Weise gruppiert: | 

1. Ordn. Heterotardigrada. 

Unterordn. Arthrotardigrada: Batillipes, Halechinis- 
cus, Oreella, Tetrakentron, Bathyechiniscus. 

Unterordn. Echiniscoidea : Echiniscoides, Parechi- 
niscus, Echiniscus, Pseudechiniscus. 

2. Ordn. Eutardigrada: Macrobiotus, Hypsibius, Milnesium. 

Diese Klassifikationen sind voneinander grundverschieden, obwohl 
Marcus zum Teil die von RICHTERS vorgeschlagene Nomenklatur be- 
nutzt. Wahrend PLATEs beide Hauptgruppen bei RICHTERS nicht zu 
spuren sind, kommen sie bei MARCUS wieder zum Vorschein. Nur hat 
die Zahl der Gattungen in Gruppe I, bei Murray schon betrachtlich 
vermehrt; eine nochmalige Steigerung erfahren. Eine Ubereinstimmung 
zeigen jedoch die beiden Systeme insofern, dass die Arthrotardigrada 
MARCUS in der Hauptsache den Prototardigrada RICHTERS entsprechen. 

Die systematische Gliederung der Tardigradenklasse, welche, vor- 
bereitet von PLATE, MURRAY und zum Teil auch von RICHTERS, bei 
Marcus durchgefihrt vorliegt, diirfte die Verwandtschaftsverhiltnisse 
in allem wesentlichen richtig wiedergeben. Mir scheint es aber, als 
ware die Bezeichnung der Gruppen und Untergruppen als Ordnungen 
und Unterordnungen ein Uberschatzen der vorhandenen Unterschiede 
und als wire es vorzuziehen, diese Kategorien als Sektionen, resp. 





Familien zu betrachten. 





a $i eet 2% = et Ae —_— i i ee 
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Die Heterotardigrada zeichnen sich gegeniiber den anderen Tardi- 
graden durch eine ganze Reihe von Merkmalen aus. Kopfanhange 
sind immer vorhanden und zwar von zweierlei Art: stumpfe Papillen 
und spitze, oft mit einem erweiterten Basalstiick ansitzende Cirren. 
Im Ganzen k6nnen elf solche Anhange unterschieden werden, naim- 
lich ein unpaariger dorsaler Cirrus, vorn am Kopfe auf jeder Seite 
eine Papille und zwei Cirren und weiter hinten auf jeder Seite 
ein Cirrus und eine Papille (bei Oreella ist der dieser Papille ent- 
sprechende Anhang zugespitzt — Murray 1911, Pl. 8, Fig. 1 b). 
Meistens fehlt der unpaarige Cirrus, selten dagegen andere Anhiange. 
Die Krallen sind einfach hakenférmig oder an ihrer unteren Seite mit 
Dornen oder Nebenhaken ausgestattet, welche immer in der Kriim- 
mungsebene des Haupthakens liegen. Nur bei Batillipes haben sie die 
Hakenform verloren und sind zu diinnen Haftscheiben umgestaltet 
(ich deute die Haftscheiben anders als Marcus, 1928, p. 108 der 
nur ihre »Mittelrippen» als Homologa der Krallen betrachtet). Der 
Buccalapparat ist von einem einheitlichen Typus und charakterisiert 
durch die gerade, mehr oder weniger enge Mundrohre, die diinnen, 
geraden Stilette und den kugeligen bis kurzovalen Schlundkopf, der 
bisweilen mit drei Leisten versehen ist, welche die periphere Begrenzung 
der drei Spalten des Lumens bilden und darum als Randleisten be- 
zeichnet werden méchten. Darmanhangsdriisen, entsprechend den drei 
grossen Driisen bei den Eutardigraden, sind bei Heterotardigraden nicht 
bekannt. Wie MARCUS nachgewiesen hat, fehlen solche bei Batillipes, 
Tetrakentron, Echiniscoides, Echiniscus und Pseudechiniscus, und 
dasselbe gilt nach meinen Beobachtungen fiir Parechiniscus (Fig. 3). 
MARCUS hat weiter neuerdings gezeigt, dass bei gewissen Heterotardi- 
graden die Gonoducte und der Darm getrennt von einander miin- 
den. Dies kann ich bestatigen, umsomehr als ich schon vor dem 
Erscheinen der Arbeit MARCUS’ zu demselben Ergebnis gekommen 
war. Die Richtigkeit der Angabe, dass bei Batillipes eine Kloake vor- 
handen sei, muss ich aber bestreiten. Auch bei dieser Gattung sind 
Geschlechts- und Analéffnungen getrennt, nur ist die letztere schwieri- 
ger zu entdecken als bei den verwandten Formen, weil sie nicht wie 
bei diesen von seitlichen Langsfalten begrenzt wird. Parechiniscus 
(Fig. 3) verhalt sich genau wie die von MARCUS untersuchten Gattungen 
Tetrakentron, Echiniscoides, Echiniscus und Pseudechiniscus. Wir 
kénnen also feststellen, dass alle Heterotardigraden, bei welchen die 
Beziehungen zwischen den Gonoducten und dem Darme bekannt sind, 
einen von dem After getrennten Gonoporus besitzen. 

Hereditas XI. 14 
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Die Einteilung der Heterotardigrada in Arthrotardigrada und Echi- 
niscoidea griindet Marcus (1927, p. 546) auf Unterschiede im Bau des 
Extremitatenstammes. Indessen scheinen mir die betreffenden Orga- 
nisationsverhiltnisse nicht so befriedigend geklart, dass man eine syste- 
matische Gruppierung auf sie fussen kann. Fiir eine solche bieten 
dagegen die von den Extremitétenenden ausgehenden Bildungen, welche 
wir als podiale Terminalorgane bezeichnen k6énnen, vortreffliche 
Merkmale dar, was RICHTERS durch die Charakterisierung der von 
ihm aufgestellten Unterordnung Prototardigrada mit Recht hervorge- 
hoben hat, obwohl er allerdings dabei diese Organe, wie schon von 
KruMBACH (1926, p. 8) und eingehender von Marcus (1928, p. 108) 
gezeigt worden ist, fehlerhaft gedeutet hat. 

Nach der Beschaffenheit der podialen Terminalorgane kénnen die 
Heterotardigrada in zwei voneinander, wie es 
scheint, gut abgegrenzte Gruppen geteilt werden, 
die wohl am besten als Familien aufzufassen 
sind. Die eine, die Prototardigrada RICHTERS, 
die ich Fam. Halechiniscide nenne, zeichnet 
sich dadurch aus, dass die Krallen mit der 
Basis und dem proximalen Teile des Riickens 
an verlangerten, réhren- oder kolbenférmigen, 
Fig. 1. Echiniseus, Ex- VON RICHTERS friiher (1908 b) passend als Zehen 
tremitatende, die An- bezeichneten Ausbuchtungen der Extremitiaten- 
ana pe sca cuticula angeheftet sind. Zu dieser Gruppe 

papille. gehéren, neben den von RICHTERS hierher gefiihr- 

ten Gattungen Halechiniscus und Batillipes, der 

von STEINER entdeckte Bathyechiniscus und, wie MARCUS neuerdings 
gezeigt hat, auch Tetrakentron. 

Bei der anderen Gruppe, die ich als Fam. Echiniscide be- 
zeichne, stheinen die Krallen direkt vom Extremititenstamme aus- 
zugehen. Bei ihren von mir untersuchten Reprasentanten (aus 
den Gattungen Echiniscoides, Parechiniscus, Echiniscus und. Pseud- 
echiniscus) heftet sich jede Kralle mit dem Riicken an eine kleine 
Aussackung vom Ende der Extremitat (Fig. 1, Zp). Diese Aus- 
sackungen sind von mehreren Autoren als eine die Krallen verbindende 
Membran oder Falte aufgefasst worden. Marcus (1928, p. 108—9) 
betrachtet diese »Zwischenkrallenhaut» als ein Homologon der Zehen 
bei der vorigen Gruppe, ein Ansicht, die ich vdllig teile; nur ist die 
Ahnlichkeit zwischen den einander entsprechenden Bildungen noch 
grésser, als MARCUS es annimmt, indem die kleinen Aussackungen bei 
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Echiniscus u. a., die ich als Zehenpapillen bezeichnen méchte, von- 
einander vollig getrennt sind, ganz wie die Zehen bei den Halechinis- 
ciden. Auch unter der Basis der Kralle lasst sich iibrigens ein Abschnitt 
der Zehenpapille (Fig. 1, Zp') nachweisen, so dass die Kralle, genauer 
besehen, nur mit der Ecke zwischen Basis und Riicken den Extremi- 
tatenstamm direkt beriihrt. Ob bei Oreella eine Zwischenkrallenhaut, 
wie in Murrays Beschreibung angegeben wird, tatsachlich vorhanden 
ist, habe ich nicht. Gelegenheit gehabt nachzupriifen. Jedenfalls 
schliesst sich diese Form mit Riick- 
sicht auf die podialen Terminalorgane 
nahe an den ibrigen Echinisciden- 
Gattungen an. 

Wie ersichtlich, weicht die obige 
Gruppierung der Heterotardigraden- 
Gattungen wenig von derjenigen von 
MARCUS ab. Ein Unterschied besteht 
nur hinsichtlich der Einreihung der 
Gattung Oreella, tiber deren Zugeho- 
rigkeit zu der Halechiniscus-Gruppe 
MARCUS selbst aber Zweifel Aussert. 

Soweit sich jetzt beurteilen lasst, 
sind die Halechinisciden und Echinis- 
ciden in phylogenetischer Hinsicht 
von Anfang an getrennt. Jede dieser 
Familien kann namlich in der ande- sf i 
ren Familie nicht erhaltene Merkmale Fig. 2. Halechiniscus Guiteli RICHTERS. 
aufweisen, welche allem Anschein Nach RICHTERS in Naturwiss. Wochen- 
nach als primitiv zu deuten sind. So en an a 
dirften die Echinisciden beziiglich der podialen Terminalorgane die pri- 
mare, die Halechinisciden eine sekundare Stufe reprasentieren. Umge- 
kehrt haben die letzteren durch das Erhalten des medianen Kopfcirrus 
(bei Batillipes, Bathyechiniscus und Tetrakentron) und wohl auch durch 
die bedeutendere Entwicklung der Kopfanhange iiberhaupt (Halechinis- 
cus, Batillipes, Bathyechiniscus) urspriingliche Ziige bewahrt, welche bei 
den Echinisciden verloren gegangen, resp. veraindert worden sind. 
Einen weiteren Beleg fiir die oben ausgesprochene Auffassung von den 
verwandtschaftlichen Beziehungen zwischen den beiden Heterotardi- 
graden-Familien scheint die Anordnung der Kopfanhange darzubieten. 
Wie Marcus (1927, p. 526) bemerkt hat und wie ich an anderer Stelle 
des naheren zeigen werde, haben die hinteren Kopfanhiange bei Batilli- 
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pes eine betrachtliche Verschiebung nach vorn erfahren. Das dies 
auch fiir Bathyechiniscus zutrifft, ist wohl aus ihrer mit derjenigen 
bei der vorigen Gattung iibereinstimmenden dusseren Lage mit Sicher- 
heit zu entnehmen. Bei Tetrakentron sind die betreffenden Anhange 
gleichfalls vorwarts verschoben, nach ihren Beziehungen zum Gehirn 
in den Figuren von Marcus (1928, insbesondere Textfig. 13 B, pag. 146) 
zu urteilen. Was zuletzt Halechiniscus betrifft, spricht die beste photo- 
graphische Abbildung dieser Form (Fig. 2) mit Entschiedenheit dafiir, 
dass die Verhiltnisse hier ganz ahnlich liegen, obgleich dies aus ande- 
ren, gezeichneten und wohl schematisierten Figuren (z. B. Fig. 1 bei 
RICHTERS 1926) kaum zu ersehen ist. Eine Vorwirtsverschiebung der 
hinteren Kopfanhange scheint somit die ganze Familie Halechiniscide 
zu charakterisieren. Bei simtlichen Echinisciden — fiir Oreella wird 
das allerdings nur aus ihrer 4usseren Lage erschlossen — nehmen sie 
dagegen eine, zweifellos urspriinglichere Position an der Grenze zwi- 
schen Kopf und Rumpf ein. 

Von den Bildungen, deren Differenzierung wir innerhalb der ein- 
zelnen Familien verlegen miissen, diirfte der Panzer bei den Echinisci- 
den das von systematischem Gesichtspunkte grésste Interesse bean- 
spruchen kénnen. Die Frage von seinen Umwandlungen wahrend der 
Phylogenese habe ich schon friiher diskutiert (THULIN 1911, p. 21—23) 
und habe dabei den Versuch gemacht, die verschiedenen Typen der 
Bepanzerung von irgend einem der bei Echiniscus intermedius MURRAY 
realisierten abzuleiten. Wahrend ich bei dem Vergleich der Panzer- 
bildungen damals ausschliesslich auf die ausseren Beziehungen ihrer 
Elemente angewiesen war, bin ich jetzt in der Lage, auch die Bezie- 
hungen zwischen der Gliederung des Panzers und der in der Muskulatur 
zum Ausdruck kommenden inneren Segmentierung zu beriicksichti- 
gen. Seitdem ich ferner Gelegenheit gehabt habe, den erst vor ein paar 
Jahren entdeckten, durch eine ganz primitive Art der Bepanzerung aus- 
gezeichneten Echinisciden Parechiniscus chitonides CUENOT (1926) zu 
untersuchen, sehe ich mich nun veranlasst, die Frage von der Entwick- 
lung des Echinisciden-Panzers und von der Phylogenie der Land-Echi- 
nisciden aufs neue aufzunehmen. Zunachst mégen die verschiedenen Pan- 
zertypen unter Beriicksichtigung der Muskulatur naher betrachtet werden. 

Der Panzer von Parechiniscus (Fig. 3) zeigt ein — von CUENOT 
klar abgebildetes — System von hinten scharf, vorn schwacher mar- 
kierten Querkimmen, Platten und Furchen und erreicht eine bemer- 
kenswerte Dicke dadurch, dass die Falten von einer hyalinen Masse 
— wahrscheinlich zu vergleichen mit der von BAUMANN (1921, p. 640) 
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beschriebenen »inneren Hiille» bei Macrobiotus — mehr oder weniger 
ausgefillt sind, oft derart, dass die darunter liegende Epidermis ganz 
ungefaltet verlauft. Zwischen der Gliederung des Panzers und der 
Segmentierung der Muskulatur existiert ein offenbarer Zusammenhang, 
der insbesondere in den Beziehungen zwischen den Furchen und den 
Anheftungsstellen gewisser Stammuskeln zum Ausdruck kommt, nim- 
lich einerseits der dorsalen Laingsmuskeln, andererseits der Transver- 
salmuskeln (= muscles sternolateraux, DOYERE). Da es fiir den Ver- 
gleich der verschiedenen Panzertypen ausreicht, diese beiden Muskel- 
gruppen allein zu beriicksichtigen, wird die iibrige Muskulatur hier 
nicht mit in Betracht gezogen. Wie bei Arctiscon und Macrobiotus 





Fig. 3. Parechiniscus chitonides CuENOT. Lateralansicht eines Weibchens. an Anus. Ap 
II—TITI Annularplatten. Df 1—3 Dorsalintersegmentfurchen. Ep! Primare Endplatte. gp 
Genitalpapille. lig Aufhangeligament des Ovariums, in die Furche Df1 inserierend. ov Ova- 
rium. SfI-—-I/ISegmentfurchen. 7f1—3 Transversalintersegmentfurchen. — Vergr. x 550. 


finden sich Insertionsstellen der betreffenden Stammuskeln sowohl an 
den Grenzen wie an der Mitte der Segmente. Intrasegmental inserieren 
Dorsal- und Transversalmuskeln in der gleichen Transversalebene, 
intersegmental sind aber die Anheftungsstellen der Dorsalmuskeln vor 
die Transversalmuskeln verlegt. Entsprechend dieser Anordnung der 
Muskeln sind am Parechiniscus-Panzer (Fig. 4) zwischen dem ersten 
und zweiten Beinpaare und in gleicher Weise zwischen dem zweiten 
und dritten drei Furchen vorhanden, namlich zwei intersegmentale 
Furchen, welche nach den inserierenden Muskeln als Dorsalinterseg- 
ment- (Df) und Transversalintersegmentfurche (Tf) bezeichnet 
werden k6nnen, und eine intrasegmentale Furche, die Segment- 


furche (Sf). 
Uberblicken wir nun die dorsale Kérperbekleidung bei Parechi- 
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niscus, so ist zunachst zu bemerken, dass sie vorn kaum panzerartig 
ist. Zwei schwache Furchen iiberqueren hier die Dorsalflache, eine an 
der Mitte des Kopfes, wo die dorsalen Langsmuskeln enden, und eine 
(Fig. 3, Sfl) an der Mitte des ersten Rumpfsegmentes. An der dusser- 
lich durch die hinteren Kopfanhange markierten Grenze zwischen 
Kopf und Rumpf, wo Transversalmuskeln fehlen und die Dorsal- 
muskulatur nicht anheftet, ist dagegen keine Querfurche vorhanden. 
Erst hinter dem ersten Beinpaare beginnt die dorsale Kérperbedeckung 
deutlich panzerartig zu werden. Hier findet sich vorerst die vordere 
der oben besprochenen Serien von drei Furchen, bestehend aus den 
Furchen Df1, Tf1 und Sfll. 
Dann folgt eine unpaarige 
Platte, deren Seitenkanten 
sich, wenn das Tier in Profil 
betrachtet wird, als schwach 
markierte Linien unterschei- 
den lassen. Da sie auf einem 
Halbsegment, einem »Annu- 
lus», beschrankt ist, kénnte 
sie als Annularplatte (AplI/) 
Fig. 4. Parechiniscus chitonides CuENOT. Late- bezeichnet werden. Nach ihr 
ralansicht der hinteren Ko6rperhalfte, die Be- kommen wieder zwei Inter- 


ziehungen zwischen Panzer und Muskulatur segmentfurchen (Df2 und 
zeigend. Dorsalmuskulatur gestrichelt, Trans- : 
via iene schwarz. G, a J, K Transver- Tf2) und eine Segmentfurche 
salmuskeln. ZL Dorsoventraler Muskel. rl La- (SfJ/I) und dann eine neue 
teraler Retractormuskel der vierten Extremitat. Annularplatte (AplII1). An 
Ubrige Bezeichnungen wie in Fig. 3. — 
Vergr. X 550. 











die letztere schliessen sich 
zwei weitere Intersegmentfur- 
chen (Df3 und Tf3) an, und zuletzt folgt eine deutlich abgesetzte, seit- 
lich und hinten mit einem Randwulst versehene Endplatte (Ep’), 
deren Profil eine Knickung zeigt. Eine Segmentfurche hat das vierte 
Segment nicht. Die intrasegmentalen Muskelinsertionsstellen liegen 
hier an der Endplatte. Wahrend die dorsale Muskulatur in der Mitte 
des vierten Segments endet, entspringen von der Endplatte weiter zuriick 
zwei ventralwarts ziehende Muskeln (L), welche beiderseits vom Anus 
inserieren und méglicherweise als intersegmentale Transversalmuskeln 
aufzufassen sind*. Sie wiirden demnach das vierte Segment nach hinten 


1 Diese Muskeln kommen auch bei den Eutardigraden vor (siehe z. B. DOYERE 
1840, pl. 18, «—O' und PLATE 1888, Taf. 21, Fig. 20, —M), inserieren aber bei 
ihnen an den Seiten der Kloake. 
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abgrenzen und dadurch auch das Vorhandensein eines rudimentiren 
fiinften Rumpfsegments anzeigen. 

Im Gegensatz zu Parechiniscus zeichnen sich die tibrigen gepan- 
zerten Echinisciden dadurch aus, dass ihr Panzer ganz in Platten auf- 
geteilt ist. Unter ihnen schliessen sich die von MurRAyY (1910) als Echi- 
niscus intermedius zusammengefassten Formen am niachsten an Par- 
echiniscus an, aber sie unterscheiden sich doch betrachtlich von diesem 
Typus. Am Kopfe, vor den Insertionsstellen der Dorsalmuskeln, ist 
die Cuticula bei ihnen zu einer Kopfplatte versteift. Das erste Rumpf- 
segment wird von einer Schulterplatte bedeckt und zeigt keine Spur 
einer Segmentfurche. Uber 
dem zweiten und_  dritten 
Beinpaare finden sich grosse, 
paarige Segmentplatten, 
welche die bei Parechiniscus 
von Segmentfurche und An- 
nularplatte eingenommene 
Flache bedecken, aber weiter 
lateralwarts als die Annular- 
platten bis zu den Seiten des 
K6rpers reichen. Die Inter- 
segmentfurchen werden von 


Schaltplatten oder Interseg- Fig. 5. Bryodelphax.parvulus THULIN. Panzer 
mentplatten bekleidet; hin- und Teile der Muskulatur der hinteren Kérper- 

: halfte. Dp 2—3 Dorsalintersegmentplatten. Ep‘! 
ter dem ersten und zweiten  sekundare Endplatte. Fk Fazettenkante. Sp III 


Beinpaare sind sowohl Dor-  Segmentplatte. Tp 2 Transversalintersegment- 
salintersegment- wie Platte. Ubrige Bezeichnungen wie in Figg. 3 
3 und 4, — Vergr. x 550. 
Transversalinterseg- 
mentplatten ausgebildet, die letzteren die Insertionsstellen der 
Transversalmuskeln nicht erreichend. Hinter dem dritten Beinpaare 
finden sich bei dem typischen Echiniscus intermedius wie auch bei der 
»hawaiischen Varietaét» nach MurRRAyY ebenfalls zwei Schaltplatten nach 
welchen die Endplatte folgt. Die hintere dieser Schaltplatten, welche wir 
wohl ohne Bendenken als Transversalintersegmentplatte deuten kén- 
nen, ist nach MurRAyY (1910, p. 130) »so obscurely separated from the 
lumbar plate, that it may be reckoned as part of it», bezw. (p. 152) 
»only separated by a faint line from the lumbar plate». Es ist darum 
anzunehmen, dass bei MURRAYS »kanadensischer Varietat», der einzi- 
gen von mir untersuchten Form, die Transversalintersegmentplatte in 
die Endplatte ganzlich aufgegangen ist und dass die einzige unterscheid- 
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bare Schaltplatte nur die Dorsalintersegmentplatte reprasentiert. Die 
Lage der intersegmentalen Transversalmuskeln (J, Fig. 5) spricht auch 
am ehesten fiir diese Annahme. 

Aus denselben Platten wie bei der »kanadensischen Varietat» be- 
steht der Panzer bei Echiniscus gladiator var. exarmatus MURRAY 
(Fig. 6). Der Gréssenunterschied zwischen Dorsalintersegment- und 
Transversalintersegmentplatten ist aber hier ansehnlicher, und der 
Panzer ist in seinem vorderen Teile vor dem dritten Beinpaare dem- 
jenigen von Pseudechiniscus suillus (vergl. THULIN 1911, p. 20. Fig. 7) 
ausserordentlich ahnlich. Ein besonderes Interesse bietet die Endplatte 
dar, indem sie mit Kleeblattkerben versehen ist, wahrend solche bei den 
bisher besprochenen Formen 
fehlen. 

Bei wahrscheinlich allen 
ubrigen Echiniscus-Arten und 
jedenfalls bei der  grossen 
Mehrzahl weist der Panzer den 
SIN 4 — inFig.7 abgebildeten Typus auf. 
Die Zusammensetzung ist hier 
im wesentlichen dieselbe wie 

ys bei E. gladiator v. exarmatus. 
Fig. 6. Hypechiniscus gladiator var. exarma- Die beiden Transversalinter- 


tus (MurRAY). Panzer und Teile der Musku- segmentplatten sind aber gros- 


latur der hinteren Kérperhalfte. Kk Kleeblatt- ser und zudem starr, so dass 


kerbe. Ubrige Bezeichnungen wie vorher.— ~, ‘ ne 
Vergr. x 400. sie keine Querfurchen bilden. 


Die Dorsalintersegmentfurchen 
sind erhalten; ihre Cuticula zeigt oft, und wohl in der Regel, eine ahn- 
liche Skulptur wie die Panzerplatten nur schwacher markiert, ist aber 
fiir gew6hnlich diinn und weich, bisweilen jedoch (z. B. bei E. mero- 
kensis) hirsichtlich Skulptur und Dicke von den Transversalinterseg- 
mentplatten nicht zu unterscheiden, in welche sie dann ohne deutliche 
Grenze tibergeht, so dass jedes Panzerintersegment von einer einzigen 
Platte ausgefiillt erscheint. Besondere Dorsalintersegmentplatten feh- 
len also in den beiden vorderen Intersegmenten. In der dritten ist die 
Cuticula wohl bisweilen panzerartig, aber, soweit sich meine Beobach- 
tungen erstrecken, nur bei Formen, wo sie sich in den vorderen Dorsal- 
intersegmenten ahnlich verhalt. Wahrscheinlich handelt es sich in die- 
sen Fallen um eine sekundare Verstirkung der Cuticula eher als um 
ein Verbleiben der urspriinglichen Schaltplatte Dp3. Die Endplatte 
ist vermutlich immer mit Kleeblattkerben versehen. Fiir die aller- 


Dp2 ype = Sp 
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meisten Arten sind solche in Beschreibungen oder wenigstens an Figu- 
ren angegeben worden, und beziiglich der wenigen iibrigen Arten deuten 
besondere Umstande auf ihr Vorhandensein hin (nur von dem wenig 
bekannten E. spiculifer miissen wir hier absehen) — bei E. musci- 
cola und E. filamentosus das Vorkommen von Anhingen, welche 
sonst immer in Kleeblattkerben sitzen, betreffend E. aculeatus und 
E. bisetosus (wohl nicht artverschieden) die nahe Verwandtschaft mit 
dem mit Kleeblattkerben ausgestatteten E. canadensis und hinsichtlich 
E. macronyx die engen Beziehungen zu dem ebenfalls mit solchen Ker- 
ben versehenen E. viridis. In keinem Falle ist ein Fehlen von Klee- 
blattkerben ausdriick- 

lich bemerkt worden. 





Die Gattung Pseud- oR TP? som i 
echiniscus schliesst ; 
sich betreffs des Pan- 7 SES iin ip 


zers am nachsten an 

E. gladiator v. exarma- 

tus an, einerseits durch 

das Erhalten von fiinf — id iN \ 7 
Schaltplatten, anderer- as J \. 
seits durch das Vor- J 
kommen von Kleeblatt- 
kerben. Sie unterschei- 
det sich aber betracht- 


lich von dieser Form Fig. 7. Echiniscus Oihonne RicutTers. Panzer und 
dadurch. dass auf die ‘Teile der Muskulatur der hinteren Kérperhalfte. Be- 
= ’ ea 

x zeichnungen wie in Figg. 3—6. — Vergr. x 420. 
Schaltplatte Dp3 ein 


halbringférmiges Panzerelement folgt. Oft ist der Halbring in zwei seit- 
liche Platten geteilt, welche den Segmentplatten SpIJ und Spl/I sehr ahn- 
lich sind. Dass sie aber nicht, wie RICHTERS (1907 a) angenommen hat, 
mit diesen gleichwertig sind, habe ich friiher aus damals angegebenen 
Griinden erschlossen, und ich finde dies jetzt durch das Verhalten der 
Muskulatur bestatigt. Wie Fig. 8 zeigt, inserieren zwar die intrasegmen- 
talen Transversalmuskeln (K) an den Halbring, die entsprechenden Anhef- 
tungsstellen der Dorsalmuskeln sind aber am Vorderrande der Endplatte 
gelegen. Der betreffende Halbring kann somit auch wegen seiner Be- 
ziehungen zur Muskulatur nicht mit den echten Segmentplatten gleich- 
gestellt werden, sondern ist als falsche Segmentplatte, Pseudoseg- 
mentplatte (Psp) aufzufassen. Seiner Ausdehnung nach entspricht er 
der vorderen Halfte der Endplatte und der davorliegenden Bindehaut 
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— auch die intersegmentalen Transversalmuskeln (J) inserieren nam- 
lich an ihn — bei E. gladiator v. exarmatus. 

Mit dem obigen Vergleich der Panzertypen im Gedachtnis kénnen 
wir nun zur Frage von der Phylogenie der Land-Echinisciden und von 
der Entwicklung des Panzers zuriickkehren. Sehr nahe dem Ursprung 
dieser Formen steht allem Anschein nach die ungepanzerte Oreella. 
Aus einem ihr 4hnlichen Typus diirfte zunachst Parechiniscus hervor- 
gegangen sein. Diese Gattung vermittelt, wie CUENOT mit Recht hervor- 
gehoben hat, den Ubergang zu den mit einem Plattenpanzer versehenen 
Formen. Der Panzer befindet sich noch auf einer sehr primitiven 
Stufe. Das zeigt sich vor allem in der homonomen Ausbildung der drei 
Intersegmente, von denen jedes 
zwei Abschnitte erkennen lasst 
und darin, dass die Differenzie- 
rung von Panzerplatten erst be- 
gonnen hat. Die Homonomie 
in der Gliederung des Panzers 
hért aber mit dem dritten Inter- 
segment auf, und das Hinter- 
ende wird von einer einzigen 
Platte bedeckt; diese Platte 


Qp2 





k6nnen wir als primare End- 


Panzer und Teile der Muskulatur der hinteren Platte (Fig. 4, Ep’) bezeich- 
Korperhalfte. Ep!!! Tertiare Endplatte. Psp pen, 
Pseudosegmentplatte. Bezeichnungen sonst 

wie vorher. — Vergr. x 630. 


Fig. 8. Pseudechiniscus suillus (EHRENBERG). 


Von Parechiniscus oder von 
einer mit ihm in allem wesent- 
lichen tibereinstimmenden Form scheinen sich die iibrigen gepanzerten 
Echinisciden entwickelt zu haben. Am niedrigsten unter ihnen steht 
der typische Echiniscus intermedius (mit der »hawaiischen Varietit»). 
Der Panzer erscheint hier schon als ein véllig ausgebildeter Plattenpan- 
zer, die Segmentfurche I ist (im Zusammenhang mit der Entstehung der 
Schulterplatte?) ausgeglichen worden, aber die urspriingliche Homono- 
mie der drei Intersegmente ist noch erkennbar, obwohl die dritte Trans- 
versalintersegmentplatte anscheinend schon auf dem Weg ist, ihre Selb- 
standigkeit zu verlieren. 

Eine etwas hoéhere Stufe reprasentiert die als »kanadensische Varie- 
tat» von E. intermedius beschriebene Form. Bei ihr wie bei allen héhe- 
ren Formen hat die dritte Transversalintersegmentplatte jede Spur von 
Selbstandigkeit verloren. Wahrscheinlich ist sie mit der primaren End- 
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platte verschmolzen. Die in dieser Weise entstandene Platte kann als 
sekundiare Endplatte (Fig. 5, Ep’) bezeichnet werden. 

Etwas weiter auf dem Wege zu den héheren Echinisciden ist Echi- 
niscus gladiator v. erarmatus gekommen. Der Panzer besteht aus den 
gleichen Platten wie bei der zuletzt besprochenen Form, aber wir treffen 
hier zum ersten Male Kleeblattkerben an der Endplatte. Da solche 
Kerben bei den niederen Formen, vor allem auch bei Parechiniscus, 
fehlen, halte ich sie fiir Neubildungen. 

Bisher scheint die Entwicklung eine einzige Hauptbahn verfolgt 
zu haben, von der die behandelten Formen nicht viel abgewichen sind. 
Von hier ab kénnen wir aber zwei Entwicklungsrichtungen unterschei- 
den; die eine fiihrt zu den héheren Echiniscus-Arten, die andere zur 
Gattung Pseudechiniscus. Die Veranderungen, welche die ersteren er- 
litten haben, sind ziemlich gering. Es lasst sich eine allgemeine Ver- 
slarkung des Panzers konstatieren. Die Transversalintersegmentplatten 
haben ihre Biegbarkeit eingebiisst und haben dazu an Grdésse zu- 
genommen, wahrend die Dorsalintersegmentplatten ihren Plattencha- 
rakter und ihre Abgrenzung gegen die seitliche intersegmentale Bin- 
dehaut verloren haben (vielleicht mit gewissen Ausnahmen fiir Dp3, 
s. oben). 

Durchgreifender ist die Umwandlung, welche wir bei der Ent- 
stehung des Pseudechiniscus-Typus voraussetzen miissen. Hier diirfte 
eine Querteilung der (sekundiren) Endplatte vor-sich gegangen sein 
und der vordere Teil sich mit der davorliegenden versteiften Bindehaut 
zu der Pseudosegmentplatte vereinigt haben, wahrend der hintere Teil 
als Endplatte erhalten blieb; die letztere Platte mag als tertiare End- 
platte (Fig. 8, Ep’**) bezeichnet werden. 

Es scheint mir nicht allzu gewagt, eine solche Querteilung anzu- 
nehmen, da die Gattung Pseudechiniscus anscheinend aus schwach ge- 
panzerten Formen entstanden ist. Sowohl P. suillus, die vermutlich 
primitivste Pseudechiniscus-Art, wie vor allem E. gladiator var. exarma- 
tus, der nach der oben motivierten Ansicht dem Ursprung dieser Gattung 
nahe steht, haben ndmlich einen ditinnen Panzer — bei der letzteren 
Form sind die Plattengrenzen an ganz ausgestreckten Exemplaren 
meistens sogar kaum oder nicht zu unterscheiden. 

Die hier vorgefiihrte Auffassung von der Phylogenie der Land- 
Echinisciden bringt gewisse Konsequenzen fiir die Systematik mit sich. 
Um die Verwandtschaftsverhaltnisse klarer zum Ausdruck kommen zu 
lassen, miissen wir den Gattungsnamen Echiniscus auf die Formen 
beschranken, welche in der Entwicklung den Abzweigungspunkt der 
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Gattung Pseudechiniscus schon passiert haben. Das tun wir, wenn wir 
Gie Gattung Echiniscus in folgender Weise charakterisieren: 

Echinisciden mit Plattenpanzer, der in den beiden vor- 
deren Intersegmenten immer wohlentwickelte Transversal- 
intersegmentplatten, aber niemals abgegrenzte Dorsalinter- 
segmentplatten erkennen lasst. Keine Pseudosegmentplatte 
zwischen dem Plattenpaare SpllJ und der Endplatte. Klee- 
blattkerben vorhanden. 

In der Entwicklungsreihe von der Entstehung des Plattenpanzers 
bis zum genannten Abzweigungspunkte haben wir drei Stufen unter- 
schieden. Sie weichen zwar weniger auffallend von einander ab als 
die Gattungen Echiniscus (in eben angegebener Begrenzung) und 
Pseudechiniscus, aber unter Voraussetzung, dass sie verschiedene Glie- 
der in der zu den héheren Echinisciden fiihrenden Formenkette oder 
von verschiedenen solchen Gliedern unabhangig von einander abge- 
zweigte Seitenketten reprasentieren, scheint es mir doch richtig, dies 
dadurch im System auszudriicken, dass fiir jede Stufe eine besondere 
Gattung aufgestellt wird. Fiir die generische Trennung der, Stufen 2 
und 3 scheint mir die angegebene Voraussetzung vorzuliegen. Bez. der 
ersten Stufe diirften aber weitere Untersuchungen abzuwarten sein, 
bevor sie in entsprechender Weise von der Stufe 2 getrennt wird. 

Ich schlage also vor, die betreffenden Echinisciden auf zwei Gat- 
tungen zu verteilen: 

Bryodelphax, nov. gen.’ 


(Bovov, Moos; déAvag Ferkel; in Anschluss an den von RICHTERS fiir 
die Land-Echinisciden vorgeschlagenen Namen »Moosschweinchen».) 

Echinisciden mit einem Plattenpanzer, der fiinf bis sechs 
Schaltplatten enthalt, von denen die letzte an die Endplatte 
grenzt. Kleeblattkerben fehlen. Diese Gattung umfasst die drei 
von Murray (1910) beschriebenen Formen, welche von ihm als resp. 
typische Form und Varietaten von Echiniscus intermedius bezeichnet 
worden sind. Es scheint mir jedoch zweifellos, dass sie wenigstens zwei 
distinkte Arten repriasentieren, und es ist wie gesagt die Frage, ob sie nicht 
auch zu zwei verschiedenen Gattungen gerechnet werden sollen. Als Ty- 

* Das Errichten einer besonderen Gattung fiir Echiniscus intermedius hat 
Murray in einer seiner letzten Arbeiten (1913b, p. 29) in Erwagung gezogen und 
hat dabei auf das Fehlen der Kleeblattkerben und das Vorhandensein von Stilettragern 
als charakterisierende Eigenschaften hingewiesen. Von diesen beiden Merkmalen 
lasst sich aber das letztere nicht als Unterschied gegenitiber Echiniscus s. str. benutzen 
(vergl. p. 224). 
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pus der Gattung Bryodelphax mag die am besten bekannte Form, MURRAYS 

»kanadensische Varietit», betrachtet werden, fiir die ich den Namen 
Bryodelphax parvulus, n. sp. 

vorschlage. Sie unterscheidet sich durch die Zahl der Schaltplatten 

und durch die Skulptur des Panzers von Bryodelphax intermedius 

(Murray), den ich nur vorlaufig in die Gattung Bryodelphax einreihe. 

An B. intermedius mag die »hawaiische Varietat» als 


var. hawaiicus, n. var. 
bis auf weiteres angeschlossen werden. Sie unterscheidet sich von dem 
typischen B:-intermedius durch die Skulptur des Panzers und méglicher- 
weise auch durch die Fazettierung der Endplatte. 


Hypechiniscus, nov. gen. 

Echinisciden mit einem Plattenpanzer, der fiinf freie 
Schaltplatten enthalt. Endplatte an die letzte Schaltplatte 
grenzend. Kleeblattkerben vorhanden. Zu dieser Gattung fiihre 
ich Echiniscus gladiator MURRAY mit der var. exarmatus MuRR. Die 
von mir untersuchte exarmatus-Form (von den Fiaréern stammend) 
weicht in einigen Punkten von Murrays Beschreibung ab: Die Tierchen 
sind farblos mit schwarzen Augen. Die Bindehaut des Panzers zeigt 
dieselbe feine Granulation wie die Platten. Die Endplatte ist fazettiert, 
mit zwei lateralen und einer sich ungewéhnlich weit hinauf erstrec- 
kenden kaudalen Fazette; die Kleeblattkerben sind verhaltnismassig 
kurz und breit. Auf die ersteren Abweichungen diirfte kein grésseres 
Gewicht zu legen sein. Was die Endplatte betrifft, scheint mir MURRAYS 
Figur dafiir zu sprechen, dass er die Kleeblattkerben und die Kanten 
der kaudalen Fazette nicht auseinander gehalten hat und dass die letz- 
teren ihn veranlasst haben, die Platte als besonders »deeply trifoliate» 
anzusehen. 


Die Schliisse beziiglich der Phylogenie der Echinisciden, zu denen 
die Untersuchung der Panzertypen gefiihrt hat, werden auch durch andere 
Tatsachen gestiitzt. Der Vorderkopf ist bei Parechiniscus stark gewolbt; 
seine Profilkontur steigt von der Mund6éffnung senkrecht aufwarts und 
beschreibt dann einen Bogen, bis sie schliesslich schrag nach hinten- 
oben zieht (Fig. 10). Bei den iibrigen gepanzerten Echinisciden fehlt 
die W6lbung beinahe voéllig. Der Kopf nahert sich der Kegelform und 
nimmt eine Gestalt an, welche viel dazu beitragt, den Tierchen ihren 
eigenartigen ferkelahnlichen Habitus zu verleihen (Figg. 11—13). Par- 
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echiniscus schliesst sich in der Kopfform nahe an gewisse Eutardigra- 
den an, indem die meisten Hypsibien und einige Macrobioten eine sehr 
aihnliche Gestaltung des Vorderendes zeigen (Fig. 9). Dieser Umstand 
deutet darauf hin, dass wir es hier mit einem urspriinglichen Merkmal 
zu tun haben. Auch wegen der Form des Kopfes wiirde Parechiniscus 
demnach an den Anfang der Entwicklungsreihe zu stellen sein. 

Zu demselben Ergebnis fiihrt die Betrachtung des Buccalapparates. 
Bei Parechiniscus ist die Mundroéhre verhaltnismassig kurz. Ihr pra- 
pharyngealer Teil ist nur wenig langer als der Pharynx. Genauer an- 
gegeben betragt seine Lange 1,2 mal der Pharynxlange (Fig. 10). Bei 
Batillipes sind die beiden Abschnitte des Buccalapparates etwa gleich 
lang, und dasselbe scheint, nach den Abbildungen in der Literatur zu 
urteilen, fiir Halechiniscus (Fig. 2), Bathyechiniscus und Oreella zu 
gelten. Ahnliche Proportionen treffen wir auch bei den Macrobioten 
und den Hypsibien ohne biegsame Schlundréhre (Fig. 9). Es scheint 
demnach, als ob hier ein primitiver Zustand vorlage. Demgegeniiber 
erweisen sich die Echinisciden mit vollstandigem Plattenpanzer dadurch 
als verandert, dass die Mundroéhre bei ihnen eine Verlangerung erfahren 
‘hat. Dasselbe gilt iibrigens fiir Echiniscoides und anscheinend auch 
fiir Tetrakentron. Bei Bryodelphax erreicht die Mundr6éhre 1,7 mal der 
Pharynxlange (Fig. 11)’, und etwa dieselben Werte — zwischen 1,6 und 
1,8 schwankend — kommen den Echiniscus-Arten (Fig. 13) und Pseud- 
echiniscus suillus zu. Ein extremes Verhialtnis weist Hypechiniscus auf, 
indem die Mundroéhre beinahe die dreimalige Lange des sehr kleinen 
Schlundkopfes erreicht. 

, Wahrend die Proportionen des Buccalapparates die Gattung Parechi- 
niscus als primitiv im Gegensatz zu den tibrigen gepanzerten Echinisci- 
den erkennen lassen, sind die Zahlen, welche die Lange des Buccal- 
apparates in Prozenten der K6rperlange ausdriicken, in anderer Weise 
lehrreich. Bei den fiinf Gattungen fand ich folgende Werte: Parechi- 
niscus 18, Bryodelphax 19, Hypechiniscus 19—22, Echiniscus 29—30, 
Pseudechiniscus 28—30. Hier kommen die drei ersteren Gattungen 
einander sehr nahe, wahrend die beiden letzteren sich durch bedeutend 
vergrésserte Buccalapparate auszeichnen *. Interessanterweise schliesst 


1 Wegen der schiefen Stellung der Mundréhre zur Ventralflache ist es unum- 
ganglich notwendig den Buccalapparat in Lateralansicht zu untersuchen, um diesen 
Wert feststellen zu kénnen. Meine friihere Figuren (1 und 1 a — 1911) geben darum 
nicht die richtigen Proportionen zwischen Mundroéhre und Pharynx wieder. 

2 Ein aufbewahrtes Profilbild des von mir 1911, Fig. 7 abgebildeten, schlank 
gebauten Pseudechiniscus suillus-Exemplares ergibt den niedrigen Wert 22. Die 














Fig. 9. Hypsibius Oberhduseri 


(DoYERE). 





Fig. 10. Parechiniscus chitonides 
CuENoT. — Vergr. x 800. 


Fig. 12. Hypechiniscus gladiator var. 
exarmatus (MurRRAY). — Vergr. x 800. 


— Vergr. x 370. 


Fig. 11. Bryodelphax parvulus 
THULIN. — Vergr. x 800. 





Fig. 13. Echiniscus Oihonne RICHTERS. 


Vergr. x 600. 
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sich Hypechiniscus wiederum an Echiniscus und Pseudechiniscus darin 
an, dass der Pharynx bis hinter die — durch die hinteren Kopfanhange 
markierte — Kopfgrenze reicht (Fig. 12 u. 13), verhalt sich dagegen 
abweichend gegeniiber Parechiniscus und Bryodelphax, bei welchen 
der Buccalapparat wenn der Kopf ausgestreckt ist, in ihm ganz einge- 
schlossen liegt (Figg. 10 u. 11). 

Wenn wir die verschiedenen Eigenschaften des Buccalapparates 
beriicksichtigen, erhalten wir demnach eine abgestufte Reihenfolge, 
welche, mit Parechiniscus beginnend, tiber zuerst Bryodelphax und 
dann Hypechiniscus fihrt, um mit Echiniscus und Pseudechiniscus 
als den héchststehenden Gattungen zu enden, also dieselbe Reihe, welche 
schon bei der Besprechung des Panzers aufgestellt wurde. 

Als ein phylogenetisch wichtiges Merkmal habe ich friiher den 
Besitz von Stilettragern betrachtet. Solche wurden unter den Echinis- 
ciden zuerst bei Bryodelphax und Oreella beobachtet. Meine friihere 
Auffassung, dass nur die primitiveren Echinisciden Stilettrager besitzen, 
hat sich aber nicht bestatigt. Zwar ist, wie ich hier bemerken mochte, 
Parechiniscus gleichfalls mit Stilettragern versehen, aber auch den héhe- 
ren Formen gehen diese Bildungen nicht ab. BAUMANN (1920) konnte 
ihr Vorhandensein bei Echiniscus granulatus feststellen, und ich habe 
jetzt bei anderen Echiniscus-Arten (Oihonne und quadrispinosus) 
Stilettrager gefunden. Bei Echiniscus sind sie aber dussert zart und nur 
bei besonders giinstiger Orientierung zu unterscheiden, weshalb sie sich 
der Beobachtung leicht entziehen. 


Die zweite Sektion der Tardigraden, die Eutardigrada MARCUS, ver- 
halt sich beziiglich mehrerer Merkmalen weniger einheitlich als die 
erste Sektion. 

Sinnesanhange am Kopfe kommen nur bei Arctiscon’* vor. Die 





Kleinheit des Buccalapparates wie auch die schlanke K6rpergestalt sind vielleicht 
Geschlechtsmerkmale, denn das betreffende Tier war en Mannchen. Bei einem 
Mannchen von Echiniscus Oihonne war dagegen der Buccalapparat verhaltnismas- 
sig ebenso gross wie bei den Weibchen und die dussere Form des K6rpers ahnlich 
wie bei ihnen. Da ich den Geschlechtsunterschieden der Echinisciden keine beson- 
dere Aufmerksamkeit geschenkt habe, muss ich mich hier damit begniigen, diese 
beilaufig gemachten Beobachtungen iiber die bisher unbekannten Mannchen von 
Echiniscus und Pseudechiniscus mitzuteilen. 

1 Die Identifizierung von Arctiscon SCHRANCK mit Milnesium DoyéRE haben 
DELLA VALLE (1915, p. 7) und Loman (1927) abgelehnt, wie friiher DoyERE haupt- 
sichlich aus dem Grunde, dass Arctiscon als Wasserbewohner beschrieben wurde. 
Loman behauptet, dass Milnesium dagegen ausschliesslich landbewohnend ist, ja 
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Papillen, welche bei einzelnen Hypsibius-Arten vorhanden sind, stehen, 
wie MARCUS schon richtig vermutet hat, mit dem Nervensystem nicht 
in Verbindung; jedenfalls ist dies bei H. ornatus nicht der Fall. Es ist 
friher angenommen oder vermutet worden, dass die Arctiscon-Papillen 
— event. mit Ausnahme der medianen — den Kopfanhangen der Echini- 
sciden homolog seien (RICHTERS 1909, p. 43; MuRrRAY 1910, p. 186; 
MARCUS 1928, p. 150). Diese Auffassung ist aber unrichtig. Im Gegen- 
teil verhalt es sich so, dass Arctiscon keinen einzigen Anhang mit den 
Echinisciden oder den Heterotardigraden iiberhaupt gemein hat. Die 
sechs den Mund umgebenden Papillen bei Arctiscon — sie mégen als 
Rostralpapillen bezeichnet werden — empfangen Nerven von sechs 
grossen, langlichen Ganglien, den Rostralganglien, welche ihrerseits 
mit dem zentralen Nervensystem verbunden sind. Dieselben sechs 
Ganglien finden sich auch bei Echinisciden, aber ihre Nerven gehen 
zur ebenen Haut in der Umgebung der Mundoffnung. Die beiden 
»kurzen Fihlh6rner» bei Arctiscon werden jedes von einem kleinen 
Ganglion aus innerviert, das durch einen diinnen Nervenstrang mit dem 
Ventralrand des lateralen Gehirnlappens verbunden ist. Sie entspringen 
etwa in der entsprechenden Transversalebene wie die vorderen Kopf- 
anhange der Heterotardigraden, sitzen aber mehr ventral und sind 
keinem dieser Anhainge homolog. Die Verschiedenartigkeit der Sinnes- 
anhinge bei Arctiscon und bei den Heterotardigraden geht besonders 
klar aus den Verhiltnissen bei Macrobiotus hervor. -Obwohl bei dieser 
Gattung die Anhiange selbst fehlen, sind doch Nerven vorhanden, 
welche simtlichen bei den Tardigraden tiberhaupt vorkommenden 


sogar dass dieser Tardigrade nur in Dachmoos angetroffen wird. In der Tat kommt 
aber Milnesium nicht nur an allerlei Landlokalitaten vor, sondern ist auch in Siiss- 
wasser nachgewiesen worden, so z. B. von SCHMASSMANN und HEINIS »in Characéen- 
wiesen des Liinersees» (SCHMASSMANN 1920, p. 41). DELLA VALLE gibt zu, dass 
Milnesium ausnahmsweise in Siisswasser gefunden wird, verwirft aber trotzdem die 
genannte Identifizierung und zieht dabei den Umstand heran, dass SCHRANCK die 
Wiederbelebungsfahigkeit des von ihm beobachteten Tierchens bestreitet. Dieser 
Umstand scheint mir jedoch nicht schwer ins Gewicht zu fallen, da es keineswegs 
selten vorkommt, dass auch landmoosbewohnende Tardigraden beim Eintrocknen 
absterben, wenigstens wenn das Eintrocknen, wies es vermutlich bei SCHRANCKS Ex- 
periment geschehen ist, auf einer Glasplatte vor sich geht. Der Fundort und die 
angeblich mangelnde Wiederbelebungsfahigkeit des von SCHRANCK angetroffenen 
Tardigraden sind meiner Meinung nach keine ernste Hindernisse fiir die Deutung 
von Arctiscon als die als Milnesium wohlbekannte Form. Es scheint mir darum 
kein Grund vorzuliegen, SCHRANCKS fiir diese Deutung bestimmt sprechende Angabe 
dass er zwei »kurze Fiihlhérner» am Arctiscon-Kopfe beobachtet hatte, mit DELLA 
VALLE nur auf die Rechnung der Phantasie zu schreiben. 
Hereditas XI. 15 
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cephalen Sinnesanhange — insgesamt 19 — entsprechen, wie ich an 
anderer Stelle zeigen werde. Rostralganglien finden sich auch bei 
Macrobiotus. Diese Ganglien sind iibrigens schon vielfach bei ver- 
schiedenen Tardigraden beobachtet worden, zum erstenmal von 
DoyERE (1840, p. 318, pl. 13, fig. 1, gl. b.), man hat sie aber im all- 
gemeinen als Driisen gedeutet; nur LANCE (1896, pp. 42 und 81) hat in 
ihnen Sinnesorgane vermutet. 

Die podialen Terminalorgane sind bei den Eutardigraden immer 
zwei an jeder Extremitit. Wie bei den Echinisciden besteht jedes dieser 
Organe aus einer kurzen Zehenpapille — von mir friiher etwas un- 
eigentlich als Krallenhaut bezeichnet — und einer hakenférmigen 
Kralle. Die Krallen sind niemals einfach, sondern lassen einen Basal- 
abschnitt und zwei Aste, einen Hauptast und einen Nebenast, erkennen. 
Mit dem Riicken des Basalabschnittes und des proximalen Teiles des 
Hauptastes heften sich die Krallen an die resp. Zehenpapillen, wihrend 
ihre Nebendste keine Verbindung mit diesen Papillen haben, sondern 
ganz frei herausragen. Darum scheint mir der Schluss unumganglich, 
dass der Basalabschnitt -+- der Hauptast den Stamm der Kralle, ent- 
sprechend den einfachen Krallen vieler Heterotardigraden, reprasentie- 
ren, und dass der Nebenast nur als ein Fortsatz von diesem Stamme, 
ahnlich wie die Nebenhaken und Dornen der Echiniscus-Krallen, auf- 
zufassen ist. Ofters ist die Ansicht ausgesprochen worden, die doppel- 
hakigen Krallen bei Macrobiotus und Hypsibius seien durch Ver- 
wachsen zweier einfacher Krallen entstanden. RICHTERS meint, eine 
Stiitze fiir diese Ansicht in der postembryonalen Entwicklung der 
Krallen gefunden zu haben. Er behauptet, dass bei Macrobiotus 
Hufelandi und ein paar anderen Macrobiotus-Arten (M. Harmsworthi 
und M. echinogenitus) die Kralleniste bei eben ausgeschliipften Jungen 
vollig getrennt sind und erst spater vereint werden (RICHTERS 1911, 
p. 11 und-1926, p. 18). Die Richtigkeit dieser Behauptung muss ich 
aber bestimmt bestreiten, insofern sie M. Hufelandi betrifft. Bei dieser 
Art habe ich wiederholt konstatieren kénnen, dass zum Ausschliipfen 
fertige Embryonen, welche aus den Eiern herausgepresst worden sind, 
sich von den erwachsenen Tierchen beziiglich des Krallenbaues tber- 
haupt nicht unterscheiden; die Krallenaste sind weder vollstandig noch, 
wie Marcus (1928, p. 110, Textfig. 4 B) es darstellt, fast vollstandig 
getrennt. Auch bei anderen Eutardigraden habe ich keinerlei Unter- 
schied zwischen den Krallen der »fertigen» Embryonen oder der eben aus- 
geschliipften Jungen und denjenigen der ausgewachsenen Tiere finden 
kénnen. Dass ein solcher Unterschied bei M. Harmsworthi und echinoge- 
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nitus bestehen sollte, halte ich deshalb fiir fusserst unwahrscheinlich 
und ich kann somit die Angaben von RICHTERS als Stiitze fiir die Auf- 
fassung, die Krallen bei Macrobiotus und Hypsibius seien verwachsene 
Krallenpaare, nicht anerkennen. Diese Auffassung stésst ausserdem 
auf viele Schwierigkeiten. Fiir sie wird der immer ausgesprochene 
Unterschied zwischen Haupt- und Nebenast hinsichtlich der Linge, der 
Ausstattung mit Nebenspitzen und der Beziehungen zur Zehenpapille 
kaum verstindlich, ebensowenig wie die verschiedene Reihenfolge der 
Krallenaste bei Macrobiotus und Hypsibius, wihrend dies alles seine 
Erklarung findet, wenn die Doppelhaken als zweiistige Krallen be- 
trachtet werden (THULIN 1911, p. 53). 

Gegeniiber den Heterotardigraden-Krallen zeichnen sich die Kral- 
len der Eutardigraden durch zwei Eigentiimlichkeiten aus. Erstens 
sind ihre Aste in verschiedenen Ebenen gekriimmt. Obschon dieses 
Merkmal allen bekannten Eutardigraden zukommt, ist es von phylo- 
genetisch-systematischem Gesichtspunkt aus bedeutungslos, indem es bei 
den drei Gattungen Arctiscon, Macrobiotus und Hypsibius in ebenso- 
vielen verschiedenen Weisen zustande gekommen ist und bei den 
Stammformen dieser Gattungen sicherlich nicht vorhanden war. Wich- 
tiger, obwohl weniger auffallend, ist die zweite Eigentiimlichkeit. Wie 
ich an zahlreichen Eutardigraden konstatieren konnte, zieht entlang des 
Riickens des Hauptastes, beginnend in der Zehenpapille, eine Leiste, die 
in zwei feine Spitzen ausliuft, welche als Nebenspitzen distalwirts 
von der Spitze des eigentlichen Krallenhakens hervortreten (Fig. 23 c). 
Wenigstens die Nebenspitzen, die bei den verschiedenen Gattungen in 
gleicher Lage und Zahl auftreten — auch bei Arctiscon sind sie paarig 
und erscheinen als helle Punkte, wenn man die Krallen en face betrach- 
tet (Fig. 15) —, diirften als fiir die ganze Sektion typische Gebilde auf- 
zufassen sein. Vielleicht gilt dasselbe fiir die Krallenriickenleiste. Bei 
Macrobiotus und Hypsibius ist sie fast immer zu erkennen. Bei 
Arctiscon scheint sie aber nicht unterscheidbar zu sein, was jedoch mit 
der aussergewohnlich schlanken Form der Krallen zusammenhangen 
kann; an den schlanken Hauptiasten der Hinterkrallen bei Hypsibius 
Oberhduseri tritt sie namlich auch nicht hervor. 

Hinsichtlich des Buccalapparates weichen die Eutardigraden be- 
trachtlich von der vorigen Sektion ab, weisen aber keinen einheitlichen 
Typus auf. 

Dagegen zeigen sie wichtige Ubereinstimmungen miteinander und 
unterscheiden sich gleichzeitig von den Heterotardigraden, soweit diese 
naher untersucht worden sind, mit Riicksicht auf die Organe im 
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hinteren Teile des Kérpers. Die drei grossen, von DOYERE entdeckten, 
aber erst von HENNECKE (1911) als gleichwertige Organe erkannten 
Darmanhangsdriisen, welche alle Eutardigraden besitzen, kommen 
namlich, allem Anschein nach, nur dieser Gruppe zu. Das gleiche gilt, 
was von phylogenetischem Gesichtspunkte besonders beachtenswert ist, 
fiir die vereinigte Ausmiindung der Gonoducte und des Darmes unter 
Bildung einer Kloake (vergl. p. 209 und p. 231). 

Die Eutardigraden werden von MARCUS nicht in Untergruppen ein- 
geteilt. Es scheinen mir aber gute Griinde vorzuliegen, auch diese 
Sektion in Familien zu zerlegen. Die Gattung Arctiscon nimmt nim- 
lich gegentiber den anderen Gattungen eine so isolierte Stellung ein, 
dass es wohlberechtigt sein diirfte, fiir sie eine eigene Familie 
Arctiscidee aufzustellen (vergl. p. 207). Die iibrigen Eutardigraden 
sind dagegen mit einander nahe verwandt und kénnen als Familie 
Macrobiotidz zusammengefasst werden. 

Bei Fam. Arctiscide ist der Kopf mit papillenférmigen Sinnes- 
anhangen versehen, deren Anordnung oben beschrieben worden ist. 
Die Krallen sind in eigentiimlicher Weise ausgebildet. Ihr Bau wird — 
wie Marcus schon hervorgehoben hat — durch den Vergleich mit 
den Hinterkrallen bei Hypsibius verstandlich. In der letzteren Gattung 
kénhen wir eine von Art zu Art fortschreitende Umgestaltung dieser 
Krallen verfolgen. Bei H. ornatus u. a. haben sie eine primitive Form 
bewahrt.. Der Hauptast ist von derselben Dicke wie der Basalabschnitt 
und mit ihm starr verbunden, so dass der Krallenstamm einen ein- 
heitlichen Haken bildet. Bei den meisten Hypsibius-Formen ist die 
Verbindung zwischen Hauptast und Basalabschnitt biegsam geworden, 
und ausserdem hat der Hauptast eine gestrecktere und schlankere 
Gestalt angenommen. Am weitesten ist die Veranderung bei H. Ober- 
hduseri gegangen. Hier finden wir eine Aufteilung der Hinterkralle 
in eine dieke, an der Ventralseite der Zehenpapille angeheftete und 
aus dem Basalabschnitte und dem Nebenaste gebildete Basalkralle 
und eine diinne Terminalkralle, welche etwa von der Spitze der 
Zehenpapille entspringt und den beinahe selbstéandig gewordenen 
Hauptast reprasentiert. Die Arctiscon-Extremitat ist mit zwei Basal- 
krallen (»Steighaken») und zwei Terminalkrallen ausgestattet, die sich 
zu den Zehenpapillen aihnlich wie bei H. Oberhduseri verhalten. Dass 
sie auch in derselben Weise wie bei Hypsibius zu deuten sind, ist kaum 
zu bezweifeln. Das erhellt ganz besonders aus ihrem Bau an der 
ersten Extremitaét der Mdnnchen. WHier haben die Basalkrallen die 
Form grober, einfacher Haken, allerdings mit einem kleinen sekun- 
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diren Haken an ihren gegeneinander gewendeten Seiten, und jedes 
der beiden aus Zehenpapille, Basal- und Terminalkralle bestehenden 
Komplexe (Fig. 14) erinnert lebhaft an das hintere podiale Terminal- 
organ bei H. Oberhduseri*. Sonst sind die Basalkrallen bei Arctiscon 
verastelt, mit zwei bis drei, selten vier gleich starken Haken (Fig. 15). 
Die Terminalkrallen, die sich als Hauptaéste auch dadurch erweisen, 
dass sie zwei feine Nebenspitzen tragen, sind von den Basalkrallen vollig 
separiert. Ob zwei kleine Cuticula-Versteifungen, die an den beiden 
Seiten der Zehenpapille unterschieden werden kénnen (Figg. 14—15) als 
Rest der friiheren Verbindung zu deuten sind, mag dahingestellt sein. 

Der Buccalapparat ist in mehreren Beziehungen eigenartig. Die 
Mundrohre ist kurz und sehr weit, die Mundéffnung mit einem Ver- 
schlussapparat versehen, der aus sechs mit den Rostralpapillen alter- 





Fig. 14. Arctiscon, Kral- Fig. 15. Arctiscon. Krallen 
len der ersten Extremi- der vierten Extremitat. 
tat eines Mannchens. 


nierenden Klappen besteht. Die Stilette sind klein und schwach und 
winkelig gebogen, mit der Konvexitaét lateralwarts. Der Schlundkopf 
hat eine gestreckt birnf6rmige Gestalt und keine cuticularen Ein- 


lagerungen. 
Fam. Macrobiotide zeichnet sich dadurch aus, dass Sinnesanhange 
am Kopfe fehlen. Die Krallen sind zweihakig. Die hintere an jeder 


1 Die Arctiscon-Mannchen, die ich spater naher beschreiben werde, sind viel 
kleiner als die Weibchen, indem sie nur eine Lange von etwa 500 wu erreichen. In 
ihrem ganzen Habitus unterscheiden sie sich nicht wenig von den letzteren. U. a. 
ist das erste Extremitétenpaar mit den eigenartig ausgebildeten Krallen stirker 
vorwarts gerichtet als die folgenden Paare. Sein Bau deutet darauf hin, dass es 
als Anklammerungsorgan zur Festhaltung der Weibchen dient, und ist ein Indizium 
fiir das Vorkommen einer Kopulation bei diesen Tardigraden. Der reife Testis 
ist sehr klein und quergestellt bohnenférmig. Arctiscon-Individuen mit »einfachen> 
Basalkrallen am ersten Beinpaare sind friiher von RICHTERS und Murray beobachtet 
worden (RICHTERS 1907 b, p. 294). 
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Extremitaét kann mehr oder weniger vollstandig in Basal- und Terminal- 
kralle aufgeteilt sein, die vordere ist dagegen niemals in dieser Weise 
differenziert. Die Linge und Weite der Mundroéhre variiert erheblich 
innerhalb dieser Familie, ebenso die Form des Schlundkopfes. Die 
Mundoffnung ist nicht durch Klappen verschliessbar, aber bisweilen 
(bei vielen Macrobiotus-Arten) von einem Lamellenkranz umgeben. 
Die Stilette sind mehr oder weniger stark bogenférmig gekriimmt, mit 
der Konvexitaét des Bogens medialwarts gewendet, und kraftiger als bei 
den tibrigen Tardigraden. 

Der Schlundkopf wird dadurch charakterisiert, dass seine Cuticula- 
bekleidung Verdickungen bildet. Diese sind hinsichtlich ihrer Be- 
ziehungen zu den Schlundkopfspalten von 
zweifacher Art (Fig. 16). Die eine Art bildet 
an den Wanden jeder Spalte zwei einander 
gegeniibergestellte Reihen. Diese Verdickungen 
sind bald gestreckt, bald von gleicher Breite 
und Linge, weshalb der fiir sie eingefiihrte 
Terminus »Bacilla» (RICHTERS) nicht zutref- 
fend ist. Da sie mehr oder weniger abge- 
plattet sind, mit einer planen und einer gewO6lb- 
ten Flache, diirften sie besser als Placoiden 
bezeichnet werden kénnen. Jede Reihe be- 
Fig. 16. Diphascon chile- steht aus grésseren, bei allen Macrobiotiden 
nense PLaTE. Pharynx in ¢orhandenen Macroplacoiden, Fig. 16, Ma; 
lateraler Ansicht, Ventral- : ‘ ; : 
seite links. Ap Apophyse. ‘ihnen folgt oft ein accessorisches, kleineres 
Ma Macroplacoiden. Mi Microplacoid, Fig. 16, Mi (weniger gut als 
Microplacoid. Spt Septu-  ,Komma>» bezeichnet). Die andere Art cuticu- 

ee ee larer Bildungen alterniert mit den Schlund- 
kopfspalten. Zu ihr gehéren die meistens vorhandenen Apophysen, 
Fig. 16, Ap (MurRAyY), welche vom Ende der Mundrohre entspringen, 
sowie drei sehr selten ausgebildete Scheibchen, welche im hinteren Teile 
des Schlundkopfes eingelagert sind. Fiir die letzteren, von den Placoiden 
bisher nicht unterschiedenen Einlagerungen schlage ich die Benennung 
Septula, Fig. 16, Spt, vor. Die Apophysen und die Septula markieren 
die vordere und die hintere Grenze des bei den Saugbewegungen sich 
erweiternden Abschnittes des Schlundkopflumens und scheinen dazu zu 
dienen, die Enden der axialen Kanten der drei Schlundkopfportionen 
zu fixieren. MARCUS (1928, p. 132) leitet die Placoidenreihen der Macro- 
biotiden von den gewissen Heterotardigraden zukommenden Randleisten 
(siehe p. 209) ab. Da die ersteren doppelt, die letzteren einfach sind, 
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scheint es mir aber sehr zweifelhaft, ob sie etwas miteinander zu 
tun haben. 

In Anbetracht der bedeutenden Unterschiede zwischen den Arctisci- 
den und den Macrobiotiden drangt sich die Frage auf, ob denn diese 
Familien naiher miteinander als mit den Heterotardigraden verwandt 
sind. Mehrere der oben angegebenen gemeinsamen Merkmale, durch 
welche sie von den letzteren abweichen, diirften die Annahme einer 
solchen naheren Verwandtschaft nicht fordern. Die Anhangsdriisen 
des Darmes, die Nebenspitzen der Krallen kénnten urspriingliche, bei 
den Vorfahren aller Tardigraden vorhandene Gebilde sein. Diejenige 
Kopfanhinge, welche bei den Heterotardigraden erhalten sind, kénnten 
die Arctisciden und die Macrobiotiden unabhangig voneinander verloren 
haben. Die Zweizahl der Terminalorgane der Extremitaéten kénnte ein 
primitives oder ein durch Reduktion in jeder Familie fiir sich ent- 
standenes Merkmal sein. 

MARCUS hat neuerdings gezeigt, dass die Zahl und die Anordnung 
der Schlundkopfzellen bei den Macrobiotiden und den Heterotardigra- 
den identisch sind, dass Arctiscon aber einen zellenreicheren Bulbus 
besitzt (MARCUS 1928). Da die Tardigraden sicherlich als reduzierte 
Formen zu betrachten sind, kénnte die Annahme nahe liegen, dass 
Arctiscon hier einen urspriinglicheren Zustand bewahrt hat. Dann 
ware der Schluss beinahe unumginglich notwendig, dass die Arctisciden 
sich schon vom Tardigradenstamme abgezweigt hatten, als dieser sich 
in die beiden zu den Macrobiotiden und den Heterotardigraden fiihren- 
den Zweige spaltete. 

Fiir die engere Zusammenhorigkeit der Arctisciden und der Macro- 
biotiden spricht indessen das Verhalten der Gonoducte. Ihr Ausmiin- 
den durch eine selbstandige Offnung bei den Heterotardigraden schliesst 
an den Verhaltnissen bei den Articulaten im allgemeinen an — der Ge- 
schlechtsapparat erinnert beziiglich Bau und Lage insbesondere an dem- 
jenigen der Onychophoren — und diirfte darum den urspriinglichen 
Zustand repriasentieren. Hierauf deutet auch die Verschiebung der 
Insertion der dorsoventralen Muskeln. Bei den Heterotardigraden hef- 
ten sich diese (L, Fig. 4 u. ff.), wie friiher besprochen, nicht nur dorsal, 
sondern auch ventral direkt an die Kérperwand an, bei den Eutardi- 
graden ist aber ihre ventrale Insertion an den Seiten der Kloake zu 
finden (vergl. p. 214). Eine Verschiebung ihrer Anheftung von der 
K6rperwand auf die Kloake erscheint unleugbar viel wahrscheinlicher 
als eine Verlegung in umgekehrter Richtung, und da das verschiedene 
Verhalten der Muskeln offenbar mit den Verschiedenheiten, welche 
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die Beziehungen der Gonoducte zum Darme betreffen, innig zusam- 
menhiangt, ergibt sich auch aus der Betrachtung der Verhaltnisse inner- 
halb der Tardigradenklasse, dass der Besitz einer selbstandigen Ge- 
schlechts6ffnung wahrscheinlich eine primitive Eigenschaft darstellt. 
Wir sind deshalb berechtigt, in der Ausbildung einer Kloake ein 
Zeichen naherer Verwandtschaft zwischen Arctisciden und Macrobio- 
tiden zu erblicken, besonders nachdem es sich erwiesen hat, dass simt- 
liche daraufhin untersuchte Heterotardigraden eine Kloake entbehren. 

Obwohl die Heterotardigraden gewisse urspriingliche Eigenschaf- 
ten bewahrt haben, welche bei den Eutardigraden verloren gegangen 
sind, kénnen sie doch nicht als Ahnen der letzteren gelten. Das wird 
schon dadurch unwahrscheinlich, dass die bei Arctiscon erhaltenen 
Kopfsinnesanhange bei ihnen simtlich reduziert worden sind. Ferner 
weist die Muskulatur bei ihnen zum Teil weniger urspriingliche Ver- 
haltnisse auf als bei den Eutardigraden, eine Sache, auf welche jedoch 
hier nicht eingegangen werden kann. 

Nach der hier vertretenen Auffassung reprisentieren also die 
Heterotardigraden und die Eutardigraden zwei durch eine einzige 
Spaltung entstandene Aste des Tardigradenstammes. 


Die Macrobiotiden wurden nach einem Alteren System auf zwei 
Gattungen verteilt: Macrobiotus mit kurzer, starrer Mundréhre und 
Diphascon mit der Mundréhre zwischen den Stilettragern und dem 
Pharynx zu einer biegsamen »Schlundréhre» verlangert. In meiner 
Arbeit von 1911 wurde die alte Gattung Macrobiotus in zwei, Macro- 
biotus s. str. und Hypsibius, gespalten und Diphascon mit der letzteren 
vereinigt. Diese Gruppierung ist von mehreren Seiten kritisiert wor- 
den. Ehe ich zur Begegnung der Kritik iibergehe, méchte ich aber 
die Griinde meiner Auffassung kurz rekapitulieren. 

Ich schrieb in meiner friiheren Arbeit (p. 53): »Da ich von der 
Gattung Macrobiotus eine Gruppe abtrenne, die ich mit dem alten 
Namen Hypsibius bezeichne, stiitze ich mich auf Verschiedenheiten 
in dem Bau der Krallen». Nachdem ich die Unterschiede zwischen 
Haupt- und Nebenast der Krallen hervorgehoben hatte, setzte ich fort: 
»Bei Macrobiotus sind die Krallen an jedem Beine symmetrisch gestellt 
mit den Hauptisten gegeneinander gewendet. Bei Hypsibius alternie- 
ren dagegen die Krallenaiste mit einander, indem die beiden Krallen 
an jedem Beine nach vorn gerichtete Hauptiaste haben. An der vorde- 
ren Kralle bei einem Macrobiotus nehmen also Haupt- und Nebenast 
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eine umgekehrte Stellung im Vergleich mit der bei Hypsibius vorkom- 
menden ein. Da man schwerlich denken kann, dass der Nebenast in 
einen Hauptast verwandelt worden sei oder umgekehrt, so muss man 
annehmen, dass der Nebenast sich um den Hauptast gedreht hat». 

Die beiden Formen der Krallenbewaffnung leitete ich von einem 
hypothetisch postulierten Urtypus ab (p. 54). Ich betrachtete also 
Macrobiotus s. str. und Hypsibius als zwei divergent von einem ge- 
meinsamen Ursprung aus entwickelte Gruppen. 

Diese Auffassung konnte sich auch auf andere Umstinde stiitzen. 
Es zeigte sich namlich, dass Hypsibius beinahe ausschliesslich Arten 
mit deutlich ungleichgrossen, Macrobiotus nur solche mit gleichgrossen 
Krallen umfasste. Es wurde ferner nachgewiesen, dass von den mir 
zu Gebote stehenden Arten alle Macrobioten mit einer der Lange nach 
verlaufenden Briicke — von mir als Scheidenhalter bezeichnet — an 
der ventralen Seite der Mundréhre versehen waren, wahrend allen 
Hypsibien eine solche Briicke fehlte. Da sich unter diesen Arten, 
nach anderen Merkmalen ju urteilen, Reprasentanten der wichtigeren 
Einzeltypen der Macrobiotiden fanden, hielt ich es fiir berechtigt, 
diesem Ergebnis eine allgemeinere Bedeutung zuzuschreiben. Da 
ferner, u. a. im Hinblick auf die Verhaltnisse bei den tibrigen Tardi- 
graden, das Fehlen des Scheidenhalters den urspriinglicheren Zustand 
bezeichnen diirfte, hatte ich guten Grund anzunehmen, dass die Hypsi- 
bius-Gruppe in toto diesen Zustand bewahrt hatte und dass bei der 
Macrobiotus-Gruppe erst nach ihrer Separation von Hypsibius die 
Gestaltung der Mundréhre durch Ausbildung des Scheidenhalters ver- 
indert worden war. Ich sprach darum (p. 26) der Gattung Hypsibius 
einen Scheidenhalter ab, wahrend ich es als etwas fraglich betrachtete, 
ob in der Gattung Macrobiotus eine solche Briicke allen Arten zukame 
(p. 47). Doch hielt ich die letztere Méglichkeit fiir nicht unwahrschein- 
lich (p. 45), weil sich an den Arten intermedius, Hufelandi und am- 
biguus, bei denen das Vorhandensein des Scheidenhalters festgestellt 
worden war, die iibrigen Macrobioten s. str. sehr nahe anzuschliessen 
scheinen, ein Grund, den ich indessen damals nicht ausdriicklich angab. 

Gegen die neue Gruppierung haben Murray, DELLA VALLE, 
RICHTERS und neuerdings auch RAHM Einwande gemacht. 

Murray (1913) lehnte sie in folgender Weise ab: »The only cha- 
racter in Ehrenbergs diagnosis which distinguishes the genus (Hypsi- 
bius) from Macrobiotus is the absence of eyes, which nobody now 
regards as of generic importance. Thulin rejects that character, and 
introduces one of his own, viz. the absence of a certain obscure rod 
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connected with the gullet, which, he asserts, exists in Macrobiotus. 
This is a very unfortunate proceeding, since this rod has been seen, 
or its absence demonstrated, only in a very few species. Yet he groups 
the large number of species hitherto recognized as Macrobiotus in the 
two genera, separated only on this character’, and he does not 
know in most cases whether the animals have the character or not». 

Murray hatte sich offenbar nicht Zeit gegeben, meine Darstellung 
durchzulesen. Es war ihm vdllig entgangen, dass die von ihm kriti- 
sierte Klassifikation sich in erster Linie auf Krallenmerkmale stiitzt. 
Sie wird demnach von seiner Kritik nicht getroffen. Es is tibrigens 
nicht richtig, dass ich glattweg behauptet haben sollte, alle Macrobio- 
ten besassen einen Scheidenhalter; wie schon hervorgehoben, hatte ich 
dies nur als nicht unwahrscheinlich dargestellt. 

Der von DELLA VALLE (1915) gemachte Einwand beruht ganzlich 
auf einem Missverstaindnis. In seiner Arbeit steht p. 13 zu lesen: 
»Nonostante l’importanza che Thulin ha creduto di attribuire alla 
direzione relativa delle singole unghie delle due coppie di ciascun arto, 
non sono riuscito a persuadermi che si possa affermare in proposito 
(d. h. beziiglich Hypsibius Dujardini) nulla di pit che le quattro unghie 
delle due coppie sono tutte rivolte nella stezza direzione. La sicurezza 
assoluta non si pud proprio sempre avere . . . perd l’eguaglianza di 
direzione di tutte le unghie di ciascun arto mi pare che si possa affer- 
mare tanto in questo caso quanto per quelle forme che Thulin include 
nel suo genere Macrobiotus». 

Mit der »Richtung der einzelnen Krallen» meinte DELLA VALLE 
offenbar die Richtung der Spitzen der Krallenaste, was noch deutlicher 
aus folgendem (p. 27) hervorgeht: »Faccio notare come dalle Fig. 22 
—24 risulti che anche qui in ciascun arto le unghie sono dirette paral- 
lelamente fra loro, contrariamente a quanto afferma Thulin quasi 
come carettere generico dei Macrobiotus». 

Das Missverstandnis hatte zur Folge, dass er im Anschluss an 
die zuerst zitierten Satze fortsetzen konnte (p. 13): »Anche poco evi- 
dente . . . é la questione dell’identita o della differenza dei piani nei 
quali le due unghie di ciascuna coppia sono curve.» Hier, wo er die 
Verschiedenheit der Kriimmungsebenen der Krallenaste, welche eben 
die Voraussetzung fiir das Auseinanderhalten des Hypsibius- und des 
Macrobiotus-Krallentypus ist, in Abrede stellte, tat er dies in einer 
Form, als ob er zur Diskussion einer Frage tiberginge, die mit »la 


1 Von mir gesperrt. 
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direzione delle unghie» und mit der Trennung der Gattungen Hypsibius 
und Macrobiotus nichts zu tun hat. 

Trotz DELLA VALLES Unsicherheit bei der Beurteilung der Ori- 
entierung der Kralleniste lasst sich doch die Reihenfolge dieser Aste 
an seinen Figuren ohne Schwierigkeit feststellen. Die Figuren zeigen 
_ aber noch mehr. Es ist aus ihnen zu ersehen, dass die acht behan- 

delten Arten sich hinsichtlich der Krallen auf zwei Gruppen verteilen. 
Die drei ersten dieser Arten haben namlich 1) alternierend angeord- 
nete Krallenaste und 2) ungleichgrosse Krallen (DELLA VALLE, Figg. 8, 
10 und 15). Bei den fiinf letzten Arten sind dagegen 1) die Krallen- 
iste symmetrisch angeordnet und 2) die Krallen der einzelnen Extre- 
mitat gleich gross (Figg. 18, 23, 27, 30 und 35). Von den sieben Arten, 
von denen auch Abbildungen des Buccalapparates bei DELLA VALLE 
zu finden sind, kommen zwei auf der ersten Gruppe. Bei ihnen wurde 
die Mundréhre ohne Scheidenhalter dargestellt (Figg. 5 und 13). Bei 
den fiinf Arten der zweiten Gruppe wurde dagegen ein Scheidenhalter 
wiedergegeben (Figg. 17, 25, 26, 29 und 34). Die erste Gruppe zeichnet 
sich somit durch Hypsibius-, die zweite durch Macrobiotus-Merkmale 
aus. Ohne es selbst zu observieren, lieferte also DELLA VALLE eine vor- 
treffliche Stiitze fiir die von ihm angegriffene Gruppierung. 

RICHTERS (1926, p. 59, Anm.) meinte, das wir hinsichtlich der 
Mehrzahl der Macrobiotiden gar nicht in der Lage waren, ihre 
Zugehorigkeit zu den Gattungen Hypsibius, resp. Macrobiotus fest- 
stellen zu k6énnen, weil betreffs des Krallenbaues die Angaben der 
Autoren fiir die Entscheidung dieser Frage nicht hinreichten. So ver- 
halt es sich aber keineswegs. Wer die Beschreibungen und vor ailem 
die Abbildungen in der Literatur studieren will, kann sich leicht davon 
iiberzeugen. Auch RICHTERS’ eigene Arbeiten erlauben eine Einreihung 
der darin aufgestellten Arten. 

Neuerdings hat sich auch RAHM gegen die Aufteilung der alten 
Gattung Macrobiotus gewendet. In einer Arbeit (RAHM 1928 a) schreibt 
er (p. 22): »Die Gattung Hypsibius diirfte wohl nicht von Macrobiotus 
zu trennen sein ... Das Merkmal, auf das sich die Trennung stiitzt, 
ist nicht haltbar». An welches Merkmal der Autor denkt, gibt er nicht 
an, sondern weist auf eine zweite Publikation hin. In dieser (RAHM 
1928 b) finden wir aber einerseits einen neuen Hinweis (p. 4, Anm. 1), 
andererseits eine Bemerkung (p. 1), dass der Autor den Scheidenhalter 
nicht als systematisches Unterscheidungsmittel betrachten kann, »da 
diese Briicke in derselben Gattung bald vorhanden ist, bald fehlt». 
Ich muss bekennen, dass ich nicht verstehen kann, ob der Autor die 
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Unhaltbarkeit des nach ihm einzigen trennenden Merkmals durch den 
Hinweis p. 4 oder durch die Bemerkung p. 1 dargelegt zu haben meint. 
Auch ist es mir ein Ratsel, was die Behauptung, dass das Merkmal 
nicht haltbar ist, bedeuten soll. Ich sehe mich darum gendtigt, seine 
Kritik vorlaufig beiseite zu lassen. 

Soweit ich finden kann, bleibt die neue Gruppierung der Macro. 
biotiden, die u. a. von MARCus (1927, 1928) acceptiert worden ist, von 
den gegen sie gemachten Einwdnden unberiihrt. Meine fortgesetzten 
Beobachtungen haben noch weitere Belege fiir ihre Richtigkeit geliefert. 

Es wurde oben (p. 233) betont, dass hinsichtlich der Krallen- 





Fig. 17. Hypsibius Dujardini (DoyERE). Fig. 18. Macrobiotus intermedius PLATE. 
Mundroéhre und Stilett von der Seite. Mud, Mvv Dorsale und ventrale Muskelvor- 
springe. Sh Scheidenhalter. Ss Stilettscheide. 


bewaffnung Hypsibius und Macrobiotus voneinander kaum ableitbare 
Verhaltnisse aufweisen, dass aber betreffs des Buccalapparates die 
erstere Gattung urspriinglichere Merkmale bewahrt haben diirfte. 

Bei Hypsibius ist der vordere Teil der Mundroéhre bis hinter den 
Einlenkungsstellen der Stilettrager ganz gerade. Die Stilettscheiden 
sitzen genau lateral. In ihrer Héhe ist die Mundréhre sowohl dorsal 
wie ventral mit paarigen Vorspriingen versehen, von denen die Stilett- 
protractoren entspringen, welche an die Furcaknépfe, d. h. die er- 
weiterten Enden der gabelig gespaltenen Stilettbasen, inserieren. Die 
dorsale Halfte des vorderen Abschnittes der Mundroéhre ist somit bei 
Hypsibius gleich oder wenigstens annahernd gleich gebaut wie die 
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ventrale (Fig. 17; vergl. auch HENNEKE 1911, iiber seinen »Macrobiotus 
macronyx» siehe p. 253). 

Bei Macrobiotus sind dagegen die dorsale und die ventrale Halfte 
der Mundroéhre voneinander sehr verschieden. Die Stilettscheiden sind 
ventralwarts verschoben und medial mit dem viel besprochenen Schei- 
denhalter verbunden. Die dorsalen Stilettprotractoren entspringen von 
den Seiten der Mundroéhre dorsal von den Stilettscheiden, die ventralen 
von dem ausgebreiteten vorderen Teile des Scheidenhalters (vergl. 
BAUMANN 1920, der jedoch die Verhiltnisse etwas anders beschreibt). 
Die Mundroéhre selbst ist vorn mehr oder weniger stark gekriimmt 
und zeigt dorsal keine Vorspriinge (Fig. 18). Der vordere Teil 
des Buccalapparates hat also bei Macrobiotus eine nicht geringe 
Umgestaltung erfahren, die in mehreren Einzelheiten und nicht nur in 
der Ausbildung eines Scheidenhalters zum Ausdruck kommt. Dies gilt 
fiir alle daraufhin untersuchten Arten, beinahe die Halfte aller be- 
kannten, und da sich die tibrigen an sie, nach anderen Merkmalen zu 
urteilen, meistens sehr eng anschliessen, diirfte das beschriebene Ver- 
haltnis wenigstens bei der ganz tiberwiegenden Mehrzahl der Macro- 
bioten zutreffen. 

Von den beiden Macrobiotiden-Gattungen ist Hypsibius sowohl die 
artenreichere wie auch diejenige, welche die grésseren morphologischen 
Unterschiede einschliesst. Eine Aufspaltung dieser Gattung scheint mir 
darum wiinschenswert und berechtigt. Auf Grund der Untersuchung 
etwa dreissig hierher gehériger Arten wird hier eine solche Teilung 
durchgefiihrt. Sie weicht von dem einzigen friiheren detaillierten 
Gruppierungsversuch (MuRRAY 1911 a) stark ab. Sie stiitzt sich in 
erster Linie auf Merkmale der Krallen und des Buccalapparates, ahn- 
lich wie die Systematik der Macrobiotiden zum grossen Teil tiberhaupt. 

Hinsichtlich der Krallenbewaffnung lassen sich drei Typen unter- 
scheiden. Sie werden durch die verschiedene Differenzierung der 
hinteren der beiden jeder Extremitét zukommenden Krallen charak- 
terisiert. Beim ersten Typus ist der (aus Basalpartie und Hauptast 
bestehende) Stamm der Hinterkralle starr; der proximale Teil des 
Hauptastes hat ebenso dicke Wiande wie der distale Teil, abgesehen 
davon, dass an der Dorsalseite des letzteren die Krallenriickenleiste 
(siehe p. 227) eine Verstairkung herbeifiihrt. Die Hinterkralle ist wenig 
(1,1 bis 1,2 mal) langer als die Vorderkralle, die Hauptaste beider 
Krallen sind gleich dick. 

Die beiden anderen Typen zeichnen sich dadurch aus, dass der 
proximale Teil des Hauptastes der Hinterkralle biegsam geworden ist. 
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Die Biegsamkeit ist durch Verdiinnung der Ventralwand des betreffen- 
den Krallenteiles zustande gekommen. Die Dorsalwand scheint bis- 
weilen auch Veranderungen erfahren zu haben, iiber deren Art bei den 
einzelnen Formen es aber wegen der Kleinheit der Objekte sehr 
schwierig ist, ins Reine zu kommen. Durch die Erweichung des proxi- 
malen Teiles des Hauptastes wird die Hinterkralle in eine Basalkralle 
und eine mit ihr beweglich verbundene Terminalkralle differenziert, 
die erstere aus der Basalpartie der Kralle und dem Nebenaste, die letztere 
aus dem distalen Teile des Hauptastes bestehend. Der Langenunter- 
schied der Krallen ist deutlich und oft betrachtlich: das Langenverhilt- 
nis schwankt zwischen den Werten 1,25: 1 und 2,3::1. Der Hauptast 
ist an der hinteren Kralle diinner als an der vorderen. Beim zweiten 
Krallentypus ist die Basalkralle winkelig gebogen, indem der Neben- 
ast ungefaihr einen rechten Winkel mit der Basalpartie der Kralle 
bildet (Figg. 22 c und 23 c). Beim dritten Krallentypus ist dagegen 
die Basalkralle gleichmassig bogenférmig, und der Nebenast erscheint 
als eine unmittelbare Fortsetzung der Basalpartie (Figg. 24 b und 25 b). 

Die oben definierten drei Krallentypen decken sich nicht mit den 
von Murray (1907 a, p. 655) unterschiedenen. Die letzteren sind zum 
Teil sehr heterogen, was insbesondere von dem »Echinogenitus»- oder 
V-Typus gilt, zu welchem Murray Krallen von nicht weniger als vier 
verschiedenen Typen gefiihrt hat, namlich Macrobiotus-Krallen (z. B. 
M. Pullari 1907 a) sowie Hypsibius-Krallen vom ersten (scabrosus 
1911 b), vom zweiten (mehrere Arten) und vom dritten Typus (z. B. 
arcticus 1907 b). 

Die friiher zum Genus Hypsibius gefiihrten Arten glaube ich jetzt auf 
fiinf Gattungen verteilen zu sollen. Sie kénnen zusammen als Hyp- 
sibius-Gruppe der Macrobiotus-Gruppe (Genus Macrobiotus) ge- 
geniibergestellt werden. Diese Gattungen sind: 


Calohypsibius, nov. gen. 

Krallen vom _ ersten Typus. Placoidenreihen' des 
Schlundkopfes kurz, jede aus zwei kurzen Macroplacoiden 
bestehend. 

Mundrohre sehr eng, beim Eintritt in den Schlundkopf gebogen. 
Der K6érper mit Querreihen von Dornen oder Warzen versehen. 

Typus der Gattung: Macrobiotus ornatus RICHTERS. 

Zu dieser Gattung gehdren 

*C. ornatus (RICHTERS 1900) * 


1 Die mit * markierten Arten sind mir aus eigener Beobachtung bekannt. 
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typische Form: var. spiniger RICHTERS 1900 
*C. verrucosus (RICHTERS 1900) 
Syn.: Macrobiotus ornatus var. verrucosus RICHTERS 1900 
*C. scabrosus (MURRAY 1911 c) 
Syn.: Macrobiotus ornatus var. verrucosus MURRAY 1905 a 
Hypsibius verrucosus THULIN 1911. 


Microhypsibius, nov. gen. 


Krallen vom ersten Typus. Placoidenreihen des 
Schlundkopfes verhaltnismassig lang, jede aus drei Macro- 
placoiden zusammengesetzt. 

Mundrohre nicht besonders eng, beinahe gerade. K6rperober- 
flache glatt. 

Eine Art. 

*M. truncatus n. sp. 


Isohypsibius, nov. gen. 


Krallen vom zweiten Typus. 

Fiir die von mir beobachteten Arten gilt ferner, dass die Muskelfort- 
sitze am vorderen Teile der Mundrohre crista-férmig sind (bei undula- 
tus, septentrionalis und Sattleri konnte dies jedoch nicht sicher fest- 
gestellt werden). Weiter ist bei ihnen der hinter dem vierten Bauch- 
ganglion inserierende Transversalmuskel jeder Seite einfach oder aus 
2—3 dicht aneinander verlaufenden Straingen zusammengesetzt; eine 
Ausnahme bildet indessen I. septentrionalis, bei welchem wie bei den 
Macrobiotiden der anderen Gattungen dieser Muskel in zwei Strange 
geteilt ist, welche lateral entfernt voneinander entspringen. 

Als Typus der Gattung betrachte ich J. prosostomus n. sp. 

Es lassen sich drei Artengruppen unterscheiden: 


A. Tuberculatus-Gruppe. Kérper gedrungen, an der Mitte, gleich 
hinter dem zweiten Beinpaare, seinen gréssten Durchmesser erreichend. 
Die vordere und die hintere Halfte des K6rperstammes betreffs der 
aiusseren Form einander etwa gleich. Extremitaten kurz. Die dorsale 
K6érperwand quergefaltet oder mit stumpfen Buckeln oder spitzen 
Papillen versehen. Cuticula oft netzférmig gezeichnet. Krallen massig 
gross. 

*7, undulatus n. sp. 
*], septentrionalis n. sp. 
I. Rolléi (HEINIS 1920) 
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I. papillifer (MURRAY 1905 a). 
*J. Sattleri (RICHTERS 1902) 
*7, tuberculatus (PLATE 1888) 
*7. nodosus (MURRAY 1907 e). 
B. Prosostomus-Gruppe. K6rper gestreckt, mit kurzen Extremi- 
titen. Kérperwand glatt. Krallen miassig gross. 
*7. Schaudinni (RICHTERS 1909 a) 
*], prosostomus N. sp. 
I. canadensis (MuRRAY 1910)? 


C. Annulatus-Gruppe. Kérper gestreckt, mit langen Extremitaten. 
Haut glatt oder mit kleinen Warzen versehen. Krallen gross bis 


sehr gross. 


I. annulatus (MURRAY 1905 a) 
I. asper (MuRRAY 1906 b) 
*I. granulifer n. sp. 
I. megalonyx n. sp. 
I. tetradactyloides (RICHTERS 1907 b) 
Syn. Macrobiotus sp. MuRRAY 1906 b, Fig. 7? 


I. Augusti (MURRAY 1907 a) 
*], Appelléfi (RICHTERS 1908 b). 
Syn.: Macrobiotus stenostomus RICHTERS 1908 b 


Von den Arten der Annulatus-Gruppe ist Appelléfi marin, annula- 
tus, granulifer, megalonyx und Augusti sind Siisswasserformen; ob 
auch tetradactyloides und asper zur letzteren Kategorie gehéren, geht 
aus den Fundangaben iiber diese Arten nicht klar hervor. 


Hypsibius ExrenserG 1848, emend. 


Krallen vom dritten Typus. Mundréhre kurz. 
Die Muskelfortsaétze am vorderen Teile der Mundroéhre hakenférmig 


(Fig. 17). 


Typus der Gattung: Macrobiotus Oberhduseri DOYERE 1840. 
Wenigstens 10 Arten. 
*H, Dujardini (DOYERE 1840) 
Syn.: Macrobiotus lacustris DUJARDIN 1851; RICHTERS 


S555 


1909 a. 


. tetradactylus RICHTERS 1904 a 
. Murrayi RICHTERS 1907 b 

. Breckneri RIcHTERS 1910 

. convergens URBANOWICZ 1925 





rh 
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H. zetlandicus (MuRRAY 1907 a) 
H. samoanus (RICHTERS 1908 a) 
H. antarcticus (RICHTERS 1904 b, 1907 b) 
*H. arcticus (MURRAY 1907 b) 
H. hastatus (MurRAY 1907 a) 
*H. microps n. sp. 
*H, pallidus THULIN 1911 
*H. Oberhduseri (DOYERE 1840) 
*H. conjungens THULIN 1911. 
Als etwas zweifelhafte Arten kommen hinzu 
H. Hemprichi EHRENBERG 1848 
H. Heinisi (RIcHTERS 1911 a). 

Die Einreihung der Arten zetlandicus und antarcticus in diese 
Gattung scheint mir durch die Abbildungen Fig. 24 b bei MURRAY 1907 a 
und Taf. XX, Fig. 10 bei RICHTERS 1907 b, nach denen die Krallen vom 
dritten Typus sind, motiviert zu sein. Beziiglich hastatus spricht seine 
anscheinend enge Verwandtschaft mit arcticus fiir seine Hypsibius- 
Natur, und betreffs samoanus deutet vieles, insbesondere der Buccal- 
apparat, darauf hin, dass er in die Nahe von H. Dujardini zu stellen ist. 


Diphascon Puate 1888. 


Krallen vom dritten Typus. Mundréhre zwischen den 
Stilettragern und dem Pharynx verlangert und biegsam. 
Typus der Gattung: Diphascon chilenense PLATE 1888. 
~*D. oculatum MurrRAy 1906 c 
D. canadense MURRAY 1910 
*D. bullatum MurRRAY 1905 b 
*D. Recamieri RICHTERS 1911 a 
*D. chilenense PLATE 1888 
D. Stappersi RICHTERS 1911a 
*D. tenue n. sp. 
D. alpinum Murray 1906a 
*D. prorsirostre n. sp. 
*D. arduifrons n. sp. 
*D. scoticum MURRAY 1905 b 
* var. ommatophorum THULIN 1911 
D. Belgice RIcHTERS 1911 a 
*D. spitzbergense RICHTERS 1903, 1904 a 
*D. angustatum MuRRAY 1905 a. 
Hereditas XI. 16 








242 GUSTAV THULIN 





Von den Gattungen der Hypsibius-Gruppe diirften Calohypsibius 
und Microhypsibius dem gemeinsamen Ursprung am niachsten stehen. 
Eine héhere Stufe reprasentieren Isohypsibius und Hypsibius, welche 
als divergierende Aste des Stammbaumes aufzufassen sein diirften. Die 
Hypsibius-Arten stehen einander alle sehr nahe, sie scheinen jedoch 
verschiedene Entwicklungswege betreten zu haben — ich kann das 
hier nicht naher motivieren —, von denen einer, auf welchem H. con- 
jungens am weitesten fortgeschritten ist, allem Anschein nach zu der 
reich differenzierten Gattung Diphascon iiberleitet. Die Gattungs- 
grenze zwischen Hypsibius und Diphascon bedeutet also nicht eine 
Verzweigungsstelle des Stammbaumes, sondern bezeichnet nur eine 
durch angetroffene Formen nicht iiberbriickte, iibrigens verhaltnismas- 
sig kleine Liicke in einer Entwicklungsreihe und erscheint darum, vom 
phylogenetischen Gesichtspunkte aus betrachtet, als gewissermassen 
willkiirlich gezogen. Aus praktischen Griinden diirfte sich indessen das 
Auseinanderhalten dieser Gattungen verteidigen lassen. , 


Die morphologischen Unterschiede innerhalb der Macrobiotus- 
Gruppe sind viel geringer als in der Hypsibius-Gruppe. Einige von 
ihnen, die zum Teil nicht oder wenig bisher beriicksichtigt worden sind, 
sollen hier hervorgehoben werden. 

Auffallende Differenzen sind hinsichtlich der Augenstellung vor- 
handen. Fiir gewohnlich sitzen die Augen etwa an der Mitte des late- 
ralen Gehirnlappens am Ursprungsstelle der aéusseren Schlundkonnek- 
tiven und hinter der durch Muskelinsertionen bedingten Einschniirung, 
die den Kopf in einen vorderen und einen hinteren Abschnitt teilt — 
hintere Augen (Fig. 19, links). Bei M. furciger, M. spectabilis und 
bei einer Form, die vermutlich mit M. montanus identisch ist, nehmen 
sie dagegen eine Lage am vorderen Ende des Laterallappens, vor der 
Einschniirung des Kopfes, ein — vordere Augen (Fig. 19, rechts). 
Dieselbe Augenstellung kommt offenbar auch bei M. polaris (MURRAY 
1910, Fig. 1 a), M. tetrodon(DELLA VALLE 1915, Fig. 17) und anscheinend 
ebenfalls bei M. meridionalis (RICHTERS 1909 c, Fig. 1) vor. Die hintere 
Lage der Augen ist die bei den Tardigraden oder jedenfalls bei den 
Eutardigraden normale. Wie die vordere Augenstellung phylogenetisch 
zu verstehen ist, ist eine Frage, die ich in anderem Zusammenhang 
diskutieren werde. 

Bei vielen Arten (M. coronifer, echinogenitus, hibernicus, Hufe- 
landi, furciger, montanus?, Richtersi, spectabilis, dispar, ambiguus) 
ist die Mund6éffnung von einem Kranz Mundlamellen umgeben, von 
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denen jede, wenigstens oft, zwei Stiitzlamellen besitzt, eine innere an 
der inneren Flache und eine dussere, welche schief zur 4usseren Flache 
der Mundlamelle geht. Bei M. intermedius und, wie es scheint, auch 
bei M. luteus und M. occidentalis fehlen die Mundlamellen. 

Die Mundrohre ist bei der Mehrzahl der mir vorliegenden Macro- 
bioten von mAassiger Weite, indem sie einen A4usseren Durchmesser von 
10—15 % der Pharynxlange erreicht, und verlauft hinten gerade 
(M. occidentalis, coronifer, echinogenitus, hibernicus, Hufelandi, dispar, 
ambiguus, ampullaceus). Bei M. intermedius ist sie diinn, ihre Weite 
nur 8 % der Pharynxlange, und sie macht beim Eintritt in den Schlund- 
kopf eine Biegung mit ventraler Konkavitat, 4hnlich wie bei vielen 
Arten der Hypsibius-Gruppe (vergl. Fig. 24). Bei M. Richtersi und. 





Fig. 19. Vorderenden zweier Macrobioten in dorsaler Ansicht mit Gehirnumriss 
und Augen eingezeichnet. — Links M. Hufelandi mit hinteren Augen. — Rechts M. 
furciger mit vorderen Augen. 


M. spectabilis ist sie dagegen sehr weit, etwa 18 % der Pharynxlange, 
bei M. montanus? etwas weniger weit, 16—17 % derselben Einheit, 
und weist an der Stelle, wo sie in den Bulbus endringt, eine Biegung 
mit dorsaler Konkavitat auf, so dass die ganze Réhre schwach S-férmig 
gekriimmt erscheint. Diese drei Mundrohrformen lassen sich nicht 
immer scharf auseinanderhalten, da Uberginge zwischen ihnen vor- 
kommen. So steht M. luteus hinsichtlich der Mundr6éhre zwischen 
M. intermedius und M. occidentalis etwa in der Mitte, M. furciger hat 
eine S-férmig gebogene Mundréhre, deren Weite kaum 15 % der 
Pharynxlange betragt, und M. Hufelandi zeigt bisweilen auch eine 
schwache hintere Mundrohrkriimmung mit dorsaler Konkavitat. 
Was die Krallen betrifft, lassen sich die von MURRAY unterschie- 
denen Typen, von denen der Hufelandi-Typus, der V-Typus und der 
Macronyz-Typus in der Macrobiotus-Gruppe vertreten sind, hier besser 
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als in der Hypsibius-Gruppe aufrechterhalten. Es sei aber bemerkt 
werden, dass der V-Typus bei Formen (M. areolatus und M. Pullari) 
reprasentiert ist, die sonst keine naheren Beziehungen zu einander zeigen. 

Zu diesen Unterschieden kommen als fiir die Systematik wichtig 
die wohlbekannten Differenzen beziiglich der Zahl und Form der 
Placoiden, der Differenzierung der Lunule und der Ausgestaltung der 
Fischale sowie der Weise der Eiablage u. a. 

Die enge Verwandtschaft der Arten und der Umstand, dass es 
betreffs vieler Formen nicht bekannt ist, wie sie sich hinsichtlich 
gewisser der angegebenen Merkmalen verhalten, erschwert die Klassi- 
fikation. Wenn ich jedoch unten den Versuch mache, die Arten in 
Gruppen zu ordnen, handelt es sich dabei nur um eine Anordnung, 
die den Zweck hat, meine, wie ich betonen will, rein vorlaufige Auf- 
fassung von den Verwandtschaftsverhaltnissen der Macrobioten wieder- 
zugeben. In der Hoffnung die Aufmerksamkeit auf wenig beachtete 
Merkmale, die mir taxonomisch wichtig erscheinen, zu lenken, habe 
ich in die Ubersicht auch solche Charaktere (in Klammern gesetzt!) 
eingefiigt, deren Zutreffen auf die resp. Gruppe nicht hinreichend und 
zum Teil sogar sehr ungeniigend gepriift worden ist. Die Arten der 
Macrobiotus-Gruppe werden samtlich zu einer Gattung gefiihrt 


Macrobiotus S. Scuurrze 1834. 
I. (Ohne Mundlamellen?) Mundréhre diinn oder massig weit. 
A. Placoiden kérnchenférmig 


1. Mundroéhre sehr diinn 
*M. intermedius PLATE 1888 
M. Allani MurrAy 1913 a 
M. crassidens MURRAY 1907 e 
M. aculeatus MURRAY 1910 
2. Mundroéhre nicht sehr diinn 


*M. luteus n. sp. 
M. Ascensionis RICHTERS 1908 c 


B. Placoiden stabchenférmig 


1. Mundroéhre sehr diinn 
M. Anne RICHTERS 1908 c 
M. hufelandioides MuRRAY 1910 


2.. Mundréhre miassig weit 
M. rubens MuRRAY 1907 c 
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*M. occidentalis MURRAY 1910 
M. islandicus RICHTERS 1904 c 


II. (Mit Mundlamellen). Mundréhre missig oder sehr weit. 
A. Krallen von Hufelandi- oder selten von V-Typus. Pharynx im 
letzteren Falle mit 3 Placoiden in jeder Reihe 
1. Lunule gezahnelt. (Schlundkopf klein) 
*M. coronifer RICHTERS 1903, 1904 a 
M. furcatus EHRENBERG 1859 
M. granulatus RICHTERS 1903, 1904 a 


2. Lunule nicht gezahnelt 
a. Ejier nicht von Areolatus-Typus 
+. Mit hinteren Augen 
. echinogenitus RICHTERS 1903, 191la 
Syn.: M. crenulatus RICHTERS 1904 a 
. Harmsworthi MuRRAY 1907 b 
hibernicus MuRRAY 1911 b 
. Hufelandi S. SCHULTZE 1834 
Syn.: M. eminens EHRENBERG 1859? 
. orcadensis MURRAY 1907 a? 
. Anderssoni RICHTERS 1908 d? 
++. Mit vorderen Augen 
*M. furciger MURRAY 1907 d 
Syn.: M. furcatus MURRAY 1906 b 
M. Ehrenbergi HEINIs 1920 
M. meridionalis RICHTERS 1909 c 
M. polaris Murray 1910 
M. montanus MuRRAY 1910? 
Eier von Areolatus-Typus: sternférmig mit der Eischale 
zwischen den Ausschiissen gefeldert. 
Mundrohre weit, (S-férmig gekriimmt?). Augenlos oder 
mit vorderen (M. spectabilis) oder hinteren Augen 
(M. grandis) 
M. areolatus MURRAY 1907 b, 1910 
*M. Richtersi MURRAY 1911 b 
Syn.: M. Harmsworthi THULIN 1911 
*M. spectabilis n. sp. 
M. grandis RICHTERS 1911la 
B. Krallen von Macronyx- oder von V-Typus. 2 gestreckte Macro- 
placoiden in jeder Reihe. Kein Microplacoid. 
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1. Krallen von V-Typus 


M. Pullari Murray 1907 a 
Syn.: M. Ferdinandi REUKAUF 1912 


2. Krallen von Macronyx-Typus 
M. macronyx DUJARDIN 1851 
*M. dispar MuRRAY 1907 a 
*M. ambiguus MURRAY 1907 a 
*M. ampullaceus THULIN 1911. 


Zur Gattung Macrobiotus gehéren auch folgende Formen, deren 
sichere Identifizierung sehr schwer fallen diirfte, beziiglich der Mehr- 
zahl weil die Eier nicht bekannt sind: 


. astronensis DELLA VALLE 1915 
. diodon DELLA VALLE 1915 

. dubius MuRRAY 1907 a 

. interruptus DELLA VALLE 1915 
. Schultzei GREEFF 1866 

. tetrodon DELLA VALLE 1915 

. Vanhéffeni RICHTERS 1904 b 

. virgatus MuRRAY 1910. 


Von ihnen scheinen M. astronensis, M. Schultzei, M. tetrodon und 
M. virgatus mit M. Richtersi nahe verwandt zu sein; M. interruptus und 
M. diodon sind vielleicht beide mit M. Hufelandi synonym; M. dubius 
erinnert an M. Pullari, wahrend M. Vanhéffeni anscheinend in der 
Nahe von entweder M. Hufelandi oder M. furciger steht. 


Einige als selbststandige Arten bezeichnete Macrobiotiden sind 
noch nicht erwahnt worden, weil ihre Stellung im System nicht zu 
bestimmen ‘gewesen ist. Zum Teil handelt es sich um ungeniigend 
charakterisierte Formen, deren Identitat nicht feststellbar ist. Die 
betreffenden Macrobiotiden sind 

Macrobiotus americanus PACKARD 1873. Nicht bestimmbar. 

Macrobiotus Fuhrmanni HEINIs 1914. 

Macrobiotus indicus MuRRAY 1907 cc. Entweder ein Calohypsibius 
oder ein Isohypsibius. Fiir das erste Alternativ spricht die Form und 
Placoidenbewaffnung des Schlundkopfes. 

Macrobiotus micronychius JOSEPH 1882. 

Macrobiotus Mertoni RICcHTERS 1911 b. Der Hypsibius-Gruppe an- 
gehérend aber nicht naher bestimmbar. 
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Macrobiotus paraguayensis RICHTERS 1909 a. 

Macrobiotus polychetus AMMANN 1908. Scheint nach der Be- 
schreibung zu urteilen ein Hypsibius zu sein. 

Macrobiotus spitzbergensis RAHM 1928b. Nach dem Autor = 
M. Dujardini Goés. Ein tberfliissiger Namen, da die Notiz von GOoés 
nur angibt, dass er einen Macrobiotus, »der dem M. Dujardini Doy. 
am nachsten kommt», angetroffen hat. 

Macrobiotus tetradactylus GREEFF 1866. Als diese Form deutete 
ich in meiner friiheren Arbeit eine Jsohypsibius-Art. Ein anderer Macro- 
biotide war von RICHTERS (1904a) als M. tetradactylus aufgefasst 
worden. Ich glaube ihn jetzt gefunden zu haben. Es handelt sich 
um eine landmoosbewohnende Form, welche wiederholt unter ver- 
schiedenen Namen beschrieben worden ist, aber sich nicht von dem in 
Siisswasser haufigen Hypsibius Dujardini scharf unterscheiden lasst, 
obwohl sie sich im allgemeinen ihm gegeniiber durch kiirzere und 
breitere Placoiden im Pharynx auszeichnet; ich betrachte sie deshalb 
als »Landform» von H. Dujardini. Ob GREEFF die genannte /sohypsi- 
bius-Art oder die »Landform» von H. Dujardini oder event. einen dritten 
Tardigraden vor sich gehabt hat, diirfte nicht sicher entschieden werden 
kénnen. Ich schlage darum fiir die von mir friiher als Hypsibius 
tetradactylus bezeichnete Isohypsibius-Art einen neuen Namen vor, 
mich dabei an DELLA VALLE (1915, p. 31) und CuENoT (der die Freund- 
lichkeit gehabt hat, mir seine Auffassung brieflich mitzuteilen) an- 
schliessend. 

Macrobiotus tetronyx DADAyY 1910. 

Hypsibius Wibbelti RAHM 1925. Soll nach dem Autor der Art 
mit Isohypsibius tuberculatus verwandt sein. 

Die in der Altesten Literatur von MULLER, EHRENBERG u. a. mit 
Namen belegten Macrobiotiden lassen sich nicht identifizieren. 

Die als neu aufgefiihrten Arten werden folgendermassen charak- 
terisiert: 


Microhypsibius truncatus n. sp. 


K6rper hinten zylindrisch, vorn sich verjiingend. Hinterende quer 
abgestutzt. Extremitaten schwach. 

Augen fehlen. Mundroéhre nicht sehr diinn und nur wenig gebogen; 
ihre Muskelansatze anscheinend leistenférmig. Pharynx oval, mit diin- 
nen Apophysen; jede Placoidenreihe aus drei Macroplacoiden bestehend, 
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das hinterste mehr gestreckt und grésser als die vorderen. Kein Micro- 
placoid. Krallen sehr klein; die hintere an jeder Extremitat etwas 
grésser als die vordere, aber ihr sonst ahnlich. 

Eier nicht angetroffen. 

Dimensionen’*. — K6rperlange 145 “. Pharynxlange 13,8 “= 95 ms. 





Fig. 20. Microhypsibius truncatus n. g., n. sp. — Vergr. x 500. 


Hinterkralle IV 4,0 “= 27,5 ms. Krallenlangenindex (IV) 1,19: 1. 
Ausserer Durchmesser der Mundroéhre 10 cph. Pharynxbreite 
78 cph. Placoidenreihe 35,5 cph. Erstes 
Placoid 7,5 5,3 cph; zweites 8,7 < 
6,0 cph; drittes 11,3 X 6,5 eph. 
Fundort. — Killin, Schottland, in 
trocknem Moos, gesammelt von G. 


Lh a 


a b 
Fig. 21. Microhypsibius truncatus. — a. Vorderende mit Buccalapparat, im Profil. — 


Vergr. x 1500. — b. Krallen der vierten Extremitat. Links das Krallenpaar, Ventral- 
ansicht; rechts die Vorderkralle mit dem Hauptaste genau im Profil. — Vergr. x 3000. 





TURESSON und G. BENDzZ. Nur ein Exemplar, ein Weibchen mit dem 
Ovidukt links. 


1 Um den Vergleich der verschiedenen Tieren zu erleichtern werden die Dimen- 
sionen des Buccalapparates und der Krallen durch relative Masse angegeben, namlich 
zum Teil in ms, d. h. in Promille der K6rperlange, zum Teil in cph, d. h. in Prozent 
der Pharynxlange. Das Langenverhaltnis zwischen Hinter- und Vorderkralle wird 
durch den Krallenlangenindex ausgedriickt, wobei die Nummer der Extremitat, auf 
welche sich der Index bezieht, durch eine zugefiigte rémische Ziffer bezeichnet wird. 
Mit der Krallenlange wird die gr6ésste geradlinige Dimension des Krallenstammes, 
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Beziiglich der Krallen erinnert diese kleine Form am nachsten an 
Calohypsibius ornatus, der jedoch einen niedrigeren Krallenlangen- 
index (1,10: 1) hat. Durch den Buccalapparat und die glatte Cuticula 
weicht sie aber so betriachtlich von C. ornatus und dessen Verwandten 
ab, dass es mir motiviert erscheint, sie als Typus einer selbstandigen 
Gattung zu betrachten. 


Isohypsibius undulatus n. sp. 


K6érper von der fiir die ganze Tuberculatus-Gruppe charakteristi- 
schen Gestalt mit grossem, vorn abgeflachtem Kopfe. Dorsale Kérper- 








c 

Fig. 22. Isohypsibius undulatus. — a. Habitusbild. — Vergr. x 400. — b. Vorderende mit 

Buccalapparat und Augen, im Profil. — Vergr. x 1000. — c. Krallenpaar IV; Nebenast 
der Hinterkralle genau im Profil. — Vergr. x 2000. 


wand quergefaltet oder eher gewellt, in jedem Halbsegment drei 
»Wellen» bildend. Cuticula netzférmig gezeichnet. 
Augen vorhanden. Mundréhre miassig weit, schwach gebogen. 


incl. die Nebenspitzen, mit der Kérperlange die Lange des Kérperstammes, unberech- 
net die Extremitaten, gemeint. 

Die relative Grésse des Buccalapparates und der Krallen im Verhaltnis zur 
Kérperlange nimmt wahrend des Zuwachses der Tierchen ab. Diesen Umstand habe 
ich insofern beriicksichtigt, dass ich, wo es méglich war, zur Messung nur erwachsene 


Exemplare ausgewahlt habe. 
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Pharynx oval. Apophysen deutlich. Zwei kurze stabchenférmige 
Macroplacoiden in jeder Reihe, das vordere grésser als das hintere; 
kein Microplacoid. Krallen von massiger Grésse, mit seitlich zusammen- 
gedriickten Asten, die Nebenaste rechtwinkelig gebogen. 

Die Eier sind oval, mit glatter Schale und werden in dem Exuvium 
abgelegt. Das einzige beobachtete Gelege enthielt drei Eier. 

Dimensionen. — KG6rperlange bis 247 uw. Die folgenden Masse 
beziehen sich auf ein 190 “ langes Exemplar. Pharynxlange 17,6 u = 
93 ms. Hinterkralle IV 9,2 4 = 48 ms. Krallenlangenindex (IV) 1,36: 1. 

Ausserer Durchmesser der Mundréhre 10,9 cph. Pharynxbreite 
86 cph. Placoidenreihe 33 cph. Erstes Placoid 16,4 X 7,7 cph. Zweites 
Placoid 13,6 X 7,0 cph. 

Eier 38 X 44 uw. 

Fundorte. — Schweden: Stenshuvud, Skane, Flechten am Felsen; 
Notteryd bei Vaxj6, Moos an Steinen. 


Isohypsibius septentrionalis n. sp. 


K6rperform, Buccalapparat und Krallen genau wie bei J. undulatus. 
Augen vorhanden. Dorsale Kérperwand mit sechs Querreihen von 
stumpfen Buckeln. Die erste, dritte und fiinfte Querreihe, welche itiber 


resp. dem ersten, zweiten und dritten Beinpaare sitzen, besteht jede aus 
drei, die zweite, vierte und sechste jede aus fiinf Buckeln. Vor der 
ersten und hinter der letzten Querreihe sitzt ferner jederseits ein nied- 
riger Buckel. Zwischen und zum Teil auch auf den Buckeln ist die 
Cuticula mit ganz niedrigen, dicht aneinander stossenden Warzchen 
besetzt. Eine Reticulation konnte nicht unterschieden werden. 
. Eier nicht observiert. 

KG6rperlange 177 wu. 

Fundort. — Njulja bei Abisko, Lappland, 750 m. tiber dem Meere, 
Moose und Flechte gemischt. Vier Exemplare. (T. NILSSON). 


Isohypsibius prosostomus n. sp. 
Syn. Hypsibius tetradactylus THULIN 1911. 

Aus oben (p. 247) angegebenem Grunde schlage ich fiir diese Art 
einen neuen Namen vor. Sie steht J. Schaudinni und I. canadensis nahe. 
Von dem ersteren unterscheidet sie sich durch die Form des Kopfes, 
indem die Mundéffnung bei J. Schaudinni mehr nach unten, bei 
I. prosostomus mehr nach vorn gerichtet ist, sowie durch viele Einzel- 
heiten des Buccalapparates — geradere Mundroéhre, mehr ovale Form 
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des Schlundkopfes, verhaltnismissig langere Macroplacoidenreihen 
(41 cph bei J. p., 34 cph bei I. S.), gestrecktere Placoiden, Vorhanden- 
sein eines Microplacoids etc. Von dem viel kleineren J. canadensis 
differiert sie durch den ovalen Pharynx, die weite Mundrdéhre, an- 
scheinend auch durch die Proportionen der Placoiden und vielleicht 
durch gr6ébere Krallen. 


VW 


b c 

Fig. 23. Isohypsibius granulifer. — a. Habitusbild. — Vergr. x 400. — b. Vorder- 

ende mit Buccalapparat und Augen, im Profil; die Granulation der Cuticula nicht 

angegeben. — Vergr. x 750. — c. Krallen an der vierten Extremitat, etwas auseinan- 
dergeriickt gezeichnet; die Hinterkralle gepresst. — Vergr. x 2000. 


Isohypsibius granulifer n. sp. 


K6érper gestreckt, hinter der Mitte seinen gréssten Durchmesser 
erreichend. Vorderkopf iiber der Mund6ffnung verhaltnismassig steil 
aufsteigend. Cuticula mit kleinen, nicht in Reihen angeordneten 
Erhebungen versehen, welche am Riicken und an den Seiten des K6rpers 
am gréssten, an der Bauchseite und an den Extremitaten ganz winzig 
sind. Extremitaéten lang und kraftig. 

Augen vorhanden. Mundréhre miassig weit, beim Eintritt in den 
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Schlundkopf wenig gebogen und vorn mit leistenférmigen Muskelvor- 
springen versehen. Pharynx kurz oval. Jede Placoidenreihe aus drei 
kurzen Staébchen bestehend, welche mit einander und mit dem Mund- 
rohrende durch cuticulare Ligamente vereint sind. Die Stabchen jeder 
Reihe nehmen von vorn nach hinten an Grdésse zu. Die beiden ersten 
sind einander genahert, das verbindende Ligament ist kurz. Kein Micro- 
placoid. Krallen gross mit diinner Basalpartie und langen, von breiter 
Basis sich allmahlich verjiingenden Asten. Der Hauptast der Hinter- 
krallen gerade, nach rechtwinkeliger Biegung in einer beinahe geraden 
Spitze endend; die Nebeniste ebenfalls winkelig gebogen. 

Die ovalen Eier sind glatt und werden zu einer Zahl von 6 bis 9 
in der abgestreiften Cuticula gelegt. 

Dimensionen. — KG6rperlainge bis 405 uw. Pharynxlange bei einem 
405 wlangen Exemplare 94 ms, bei einem 342 u langen 110 ms. Hinter- 
kralle IV 56, resp. 65 ms, Krallenlaéngenindex 1,30: 1. 

Ausserer Durchmesser der Mundréhre 11,3 cph. Pharynxbreite 
82 cph. Placoidenreihe 35 cph. Erstes Placoid 7,4 X 4,5 cph, zweites 
Placoid 9,4 X5,3 cph, drittes Placoid 13,2 5,6 cph. 

Eier 41 X 52 bis 55 K 69 uw. 

Fundort. — Lund, zwischen Moos in einem Teiche des Botanischen 
Gartens, zeitweise haufig. 

Die papillése Haut ist ein Merkmal, der auch /. annulatus und 
I. asper zukommt, wahrend die Cuticula bei den iibrigen Arten der 
Annulatus-Gruppe glatt ist. Bei den ersteren Formen sind aber die 
Papillen, nach den Abbildungen zu urteilen, grésser als bei der neuen 
Art. Am niachsten schliesst sich J. granulifer an I. asper an. Bei der 
letzteren Art sitzen die Hautpapillen gleichfalls zerstreut. Die Placoiden- 
reihen des Schlundkopfes bestehen aus drei kurzen Stabchen, die aber 
ein wenig anders gestaltet und angeordnet sind als bei I. granulifer, 
indem das zweite Staébchen dem ersten nicht genahert und das dritte 
nicht grésser als das vorhergehende ist. Bei J. annulatus werden die 
Placoidenreihen aus zwei Staébchen zusammengesetzt, und die Haut- 
papillen sind in Querreihen geordnet. 


Isohypsibius megalonyx n. sp. 


Syn. Macrobiotus macronyx HENNEKE 1911? 


Macrobiotus lacustris WENCK 1914. 


Der von WENCK studierte Macrobiotide ist offenbar, wie ihre Micro- 
photographien Taf. 37 zeigen, ein Jsohypsibius aus der Annulatus- 
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Gruppe. Das geht aus dem ganzen Habitus hervor, den langen Extre- 
mitaiten, den grossen, in langen, schlanken Asten auslaufenden Krallen. 
Eine giinstig orientierte Hinterkralle am zweiten Beine des Fig. 26 
abgebildeten Tieres bringt den /sohypsibius-Charakter, den in rechtem 
Winkel von der Basalpartie entspringenden Nebenast, besonders deutlich 
zum Vorschein. Diese Form zeichnet sich durch glatte Kérpercuticula 
und Placoidenreihen, die aus zwei Stabchen bestehen (WENCK, p. 491), 
aus, eine Merkmalskombination, welche keinem der bisher unterschie- 
denen Isohypsibien der Annulatus-Gruppe zukommt. 

HENNEKES »Macrobiotus macronyx» wird von Marcus (1928, 
p. 112) mit Hypsibius Dujardini identifiziert. Die gute Beschreibung, 


Fig. 24. Hypsibius microps n. sp. 
a. Vorderende mit Buccalapparat und Augen, im Profil; das Pfeilchen zeigt 
nach die Einlenkungsstelle der Stilettrager an der Mundréhre. — Vergr. x 1000. 
b. Hinterkralle III; Basalkralle genau im Profil. — Vergr. x 2360. 
c. Krallenpaar IV. — Vergr. x 2360. 


welche HENNEKE von der Mundréhre und von ihren Muskelfortsatzen 
liefert, deutet aber darauf hin, dass es sich um einen Isohypsibius han- 
delt (vergl. HENNEKES Textfig. 2 und die obenstehende Fig. 23 b). Die 
betreffende Form wird ferner als Siisswasserform charakterisiert, die 
Placoidenreihen des Schlundkopfes als aus zwei Staébchen zusammen- 
gesetzt beschrieben, Angaben, die auf J. megalonyx hinweisen. 


Hypsibius microps n. sp. 

Koérper gestreckt, seinen. gréssten Durchmesser zwischen dem 
zweiten und dritten Beinpaare erreichend. Vorderkopf klein, dorsal 
von der Mundoffnung steil-aufsteigend. Haut glatt, unpigmentiert. 
Extremitaten kraftig. 
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Augen klein, nur wenige Pigmentkiigelchen enthaltend. Mund. 
rohre diinn, mit hakenférmigen Muskelvorspriingen; von der Mund- 
6ffnung steigt sie schrag dorsalwarts zum Schlundkopfe auf und biegt 
beim Eintritt in diesen nach hinten. Pharynx kugelig; Apophysen 
gross; zwei gleichgrosse Macroplacoiden von etwa gleicher Lange und 
Breite in jeder Reihe; kein Microplacoid. Die Krallen sind verhaltnis- 
missig gross, die drei kiirzeren Aste in ihrer Kriimmungsebene breit, 
der lange Hauptast der Hinterkralle von den Seiten stark zusammen- 
gedriickt; er setzt sich tief unten an der Basalkralle an, zwischen dem 
proximalen und mittleren Drittel derselben, am vierten Beinpaare, aber 
nicht an den drei ersten, bisweilen etwas hoher. 


Fig. 25. Hypsibius pallidus THULIN. 
a.. Vorderende mit Buccalapparat und Augen, im Profil. — Vergr. x 1000. 
b. Hinterkralle I; Basalkralle genau im Profil. — Vergr. x 2360. 


Die Eier sind oval und glatt und werden in das Exuvium zu einer 
Anzahl von 1—4 gelegt. 

Dimensionen. — KG6rperlange bis 295 u. Pharynxlange bei einem 
260 u langen Tiere 20, 4=79 ms. Hinterkralle IV 13,7 153 ms. 
Krallenlangenindex (IV) 1,70: 1. 

Ausserer Durchmesser der Mundréhre 7,4 cph. Pharynxbreite 
93 cph. Placoidenreihe 23,5 cph. Erstes Placoid 10,5 X 8,5 cph; zweites 
Placoid 10,5 X 7,4 cph. _ 

Fundorte. — Schweden, mehrere Lokale in den Provinzen Skane, 
Smaland und Bohuslan. Sibirien; Altai in der Nahe der Teletski-See 
(G. TURESSON und G. STALBERG). 

Diese Art ist dem’ H. pallidus sehr ahnlich. Bei dem letzteren 
sind aber die Placoiden kurz stabf6rmig, an den Hinterkrallen setzt 
der Hauptast an der Mitte der Basalkralle an, und die Augen sind gross 
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mit vielen Pigmentkiigelchen (Fig. 25). Auch dkologisch verhalt sich 
H. microps anders als H. pallidus, indem der erstere vorzugsweise an 
Flechten, der letztere an Moosen vorkommt. Bei H. Dujardini, auch 
bei der »Landform» (= Macrobiotus convergens URBANOWICZ), sind die 
drei kiirzeren Krallenaste jeder Extremitat diinner und der Krallen- 
langenindex niedriger als bei H.: microps und H. pallidus; an den 
Hinterkrallen setzt sich der Hauptast tief an die Basalkralle an; die 
Macroploiden sind sehr variabel aber immer stabférmig, Microplacoiden 
sind meistens vorhanden u. s. w. Dass H. microps, H. pallidus und 
H. Dujardini véllig distinkte Arten sind, ist zweifellos. Das geht u. a. 
auch daraus hervor, dass ich in einem Falle sie alle drei zusammen 
in einer und derselben Moosprobe angetroffen habe. 





Fig. 26. Diphascon tenue n. sp. — Vergr. x 500. 


Diphascon tenue n. sp. 


K6rper schlank, nach vorn wenig diinner werdend. Mundéffnung 
schief nach unten gerichtet. Extremitaten schwach, das hinterste Paar 
kaum hinter das Kérperende ragend. 

Augen fehlen. Mundréhre sehr eng, ihr mittlerer Teil (s. unten) 
um ?/, langer als der ovale Schlundkopf. Die Placoidenreihen erreichen 
nicht die halbe Pharynxlange; jede von ihnen besteht aus drei diinnen 
Stabchen, von denen das erste wenig kiirzer als das zweite ist, das 
dritte um */; langer; Apophysen und Microplacoiden fehlen. Krallen 
klein, mit kurzer Basalpartie und schlanken Asten. 

Dimensionen. — K6rperlange 231 uw. Pharynxlange 21,6 “== 94 ms. 
Hinterkralle IV 6,7 4 = 28 ms. Krallenlangenindex (IV) 1,33: 1. 

Ausserer Durchmesser der Mundréhre 5,2 cph. Vorderer Abschnitt 
der Mundrohre bis zur Einlenkungsstelle der Stilettrager und incl. der 
Mundring 57 cph. Mittlerer Abschnitt der Mundréhre zwischen den 
Stilettragern und dem Pharynx 170 cph. Pharynxbreite 70 cph. 
Placoidenreihe 45 cph. Placoiden resp. 11,1, 12,5 und 16,8 cph, ihre 
Breite 4,0 cph. 
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Fundort. — Die Faréer, Trangesvaag, 250 m. ti. d. Meere, Moos. 
4 Exemplare. (G. TURESSON und G. BENDZ). 

Kommt dem ebenfalls kleinkralligen D. alpinum sehr nahe, unter- 
scheidet sich aber von ihm dadurch, dass die Placoiden alle gleich 
diinn sind. 


Diphascon prorsirostre n. sp. 


K6érper schlank. Vorderkopf dorsal vom Munde fliehend, Mund- 
6ffnung nach vorn gerichtet. Extremitaéten verhaltnismassig kraftig, 
das vierte Paar nach hinten ausragend. 

Augen fehlen. Mundréhre ziemlich diinn, ihr mittlerer Teil von 
etwa derselben Linge wie der Pharynx, der eine gestreckte, ovale bis 
eiférmige Gestalt hat. Placoidenreihen von etwa der halben Lange 
des Bulbus, aus drei diinnen Stabchen zusammengesetzt, welche vom 






Diphascon prorsirostre n. sp. Exemplar aus Mecklenburg. — 
Vergr. Xx 450. 


Fig. 27. 





ersten zum dritten an Lange zunehmen. Apophysen vorhanden. Keine 
Microplacoiden. Krallen grésser als bei der vorhergehenden Art, den- 
jenigen bei D. scoticum Ahnlich. 

Dimensionen. — Die Masse beziehen sich auf zwei Exemplare, 
das eine aus Mecklenburg, das andere aus Schottland stammend. 

K6érperlinge 247, resp. 321 u. Pharynxlange 105, resp. 91 ms. 
Hinterkralle IV 43, resp. 38 ms. Krallenlangenindex (IV) 1,63: 1, 
resp. 1,56: 1. 

Ausserer Durchmesser der Mundroéhre 7,1, resp. 7,4 cph. Mundring 
+ vorderer Abschnitt der Mundroéhre (vergl. D. tenue!) 64, resp. 61 cph; 
mittlerer Abschnitt der Mundréhre 90, resp. 105 cph. Pharynxbreite 
58 und 62 cph. Placoidenreihe 51, resp. 52 cph. Placoiden 11,9, 14,8 
und 20,8 cph, resp. 11,6, 15,3 und 21,5 cph; ihre Breite 4,2 cph. 

Fundorte. — Schweden, Notteryd bei Vaxj6. Deutschland, Klockow 
in Mecklenburg (Y. LGWEGREN). Schottland, Killin (G. TURESSON und 
G. BENDz). An allen drei Orten in Moos. 
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Diphascon arduifrons n. sp. 


K6rper hinten dick, vor dem zweiten Beinpaare sich nach vorn 
stark verjiingend. Vorderkopf dorsal von der schief nach unten gerich- 
teten Mund6ffnung vorgewdlbt. 

Augen fehlen. Mundréhre sehr diinn, ihr mittlerer Teil gleich 
lang wie der grosse, gestreckt eiférmige Pharynx. Placoidenreihen 
langer als die halbe Schlundkopflange, jede drei diinne Stabchen ent- 
haltend, von denen das kleinste vorn, das grésste hinten gelegen ist. 
Microplacoiden fehlen, Apophysen dagegen vorhanden. Krallen wie 
bei der vorigen Art. 

Dimensionen. — K6rperlainge 284 uw. Pharynxlange 35,9 u = 126 ms. 
Hinterkralle IV 12,3 445 ms. Krallenlangenindex 1,50: 1. 

Ausserer Durchmesser der Mundréhre 4,7 cph. Mundring +- vor- 
derer Abschnitt der Mundréhre(siehe unter D. tenue!) 45 cph; mittlerer 





Fig. 28. Diphascon arduifrons n. sp. Exemplar aus Sibirien. — Vergr. x 400. 


Abschnitt der Mundréhre 99 cph. Pharynxbreite 55 cph. Placoiden- 
reihe 55 cph. Placoiden resp. 13,7, 14,3 und 22,5, ihre Breite 2,7 cph. 

Fundorte. — Schweden: Nissontjakko bei Abisko, Lappland, ca 
1200 m. ii. d. Meere, Moos, 1 ex. (T. NILSSON). Sibirien, Altai, nahe 
der Teletski-See, Moos, 5 ex. (G. TURESSON und G. STALBERG). 

Diese Art ist von der vorigen an dem sehr abweichenden Habitus 
und dem grdésseren Buccalapparate leicht zu unterscheiden. Beide 
ahneln dem D. scoticum, welche Art jedoch durch die viel langeren 
Macroplacoidenreihen, die nicht weniger als: 68 % der Pharynxlainge 
erreichen, sowie durch das Vorhandensein von Microplacoiden von ihnen 
scharf abweicht. 

Macrobiotus luteus n. sp. 


Beziiglich der Kérperform dem M. occidentalis sehr ahnlich und 
wie diese Art mit gelben Speicherzellen versehen. Haut ohne Pigment. 
Augen klein, in hinterer Lage. 

Hereditas XI. iy) 
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Buccalapparat klein. Mundroéhre verhaltnismissig diinn, beim 
Eintritt in den Schlundkopf eine schwache Biegung mit ventraler 
Konkavitaét machend. Mundlamellen anscheinend nicht vorhanden. 
Pharynx oval, mit grossen Apophysen und mit kurzen Placoidenreihen, 
die aus drei gleichgrossen, langlich ovalen Macroplacoiden, von denen 
die beiden hinteren einander etwas genidhert sind, sowie ein an ihnen 
sich eng anschliessendes kleines Microplacoid bestehen. Krallen mit 
kraftigen, stark gekriimmten Asten; der Nebenast hoch ansitzend. 
Lunule glatt. 

Ein Ei mit entwickelten Anhangen an der Schale wurde aus dem 
Ovarium eines Weibchens herausprapariert. Es stimmte mit dem Fi 
von M. occidentalis sehr nahe iiberein. 

Dimensionen. — K6rperlange bis 430 u. Pharynxlainge bei einem 
412 mw langen Tiere 33 «= 80 ms. Kralle IV 12,5 uw =30 ms. 

Ausserer Durchmesser der Mundréhre 10 cph. Pharynxbreite 
81 cph. Macroplacoidenreihe 40 cph. Jedes Macroplacoid 11 X 7,5 cph. 

Fundorte. — Drei Lokale in den siidschwedischen Provinzen Skane 
und Halland, in Moos.an Laubbaumen. 

Diese Art unterscheidet sich von M. Ascensionis, mit dem sie am 
nachsten verwandt zu sein scheint, durch die Farbung der Speicher- 
zellen und das Aussehen der Eier. Gegeniiber den bisher beschriebenen 
Macrobioten mit gefarbten Speicherzellen (rubens, occidentalis, islandi- 
cus und coronifer) zeichnet sie sich durch die Schlundkopfbewaff- 
nung aus. 


Macrobiotus spectabilis n. sp. 


Die aussere Gestaltung wie bei M. Hufelandi. Kopf mit vorderen 
Augen. 

Mund6ffnung von zehn Mundlamellen umgeben, von denen eine 
darsale und eine ventrale median sitzen. Mundréhre sehr weit, S- 
formig gekrimmt. Pharynx oval mit zwei grossen stabférmigen Macro- 
placoiden, die das Lingenverhialtnis 3:2 zeigen, und ein von ihnen 
wenig entferntes, ziemlich grosses Microplacoid in jeder Reihe; das erste 
Macroplacoid hat einen Vorsprung an seiner axialen Kante. Apophysen 
gross. Krallen und Lunule etwa wie bei M. Hufelandi. 

Dimensionen. — Ko6rperlange 870 u. Pharynxlange 70 u« = 80 ms. 
Kralle IV 21,4 «= 23,5 ms. 

Ausserer Durchmesser der Mundréhre 18,2 cph. Pharynxbreite 
72 cph. Macroplacoidenreihe 57 cph. Erstes Placoid 31,8 cph, zweites 
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Placoid 20,3 cph, Breite der Placoiden 4,2—6,1 cph. Microplacoid 
11 X 2,8 cph, seine Entfernung vom zweiten Macroplacoide 4,0 cph. 

Zusammen mit der beschriebenen Form wurden grosse Eier an- 
getroffen, die zwar den Buccalapparat nicht erkennen liessen, die aber 
doch mit grésster Wahrscheinlichkeit zu M. spectabilis gehéren, da 
in der Probe kein zweiter Tardigrade, der mit den Eiern verkniipft 
werden konnte, angetroffen wurde. Der einzige andere mit ihnen 
assoziierte grosswiichsige Macrobiote war M. Richtersi, dessen Eier 
anders aussehen. Die betreffenden Eier sind vom areolatus-Typus und 
dem von Murray 1910, Fig. 53d abgebildeten ahnlich, ihre glatten, 
spitzig konischen Ausschiisse sind aber etwas kiirzer; die Areole sind 
eckig und zweigeteilt. Der innere Durchmesser der Eischale betragt 
84 wu, die Dicke der Eischale 6 u; die Ausschiisse haben einen basalen 
Durchmesser von 20 ~ und eine Hohe von 26 yu. 

Fundort. — Sibirien, Altai, in der Nahe der Teletski-See (G. 
TURESSON und G. STALBERG). 

Das gleichzeitige Vorkommen von zwei Macroplacoiden in jeder 
Reihe und von vorderen Augen charakterisiert diese Art gegeniiber allen 
anderen Macrobioten. ; 


Im Vorhergehenden wurden die verwandtschaftlichen Beziehungen 


zwischen den Tardigraden bei der Besprechung der einzelnen. Gruppen 
diskutiert. Zum Schluss mégen hier diese Uberlegungen, in einzelnen 
Punkten erginzt, zu einem gesammelten Uberblick iiber die phylo- 
genetische Entwicklung innerhalb der Klasse zusammengefasst werden. 

Es mag aber zuerst eine Ubersicht iiber das in dieser Arbeit an- 
genommene System eingeschoben werden. 


1. Sektion Heterotardigrada 
1. Fam. Halechiniscide 
1. Halechiniscus RICHTERS 1908 b 
2. Bathyechiniscus STEINER 1926 
3. Batillipes RICHTERS 1909 a 
4. Tetrakentron CUENOT 1892 


Zweifelhaftes Genus 
Microlyda Hay 1906 
2. Fam. Echiniscide 
1. Echiniscoides PLATE 1888 
2. Oreella MuRRAY 1910 
3. Parechiniscus CUENOT 1926 











GUSTAV THULIN 









Bryodelphaz n. gen. 
Hypechiniscus n. gen. 

Echiniscus S$. SCHULTZE 1840 
Pseudechiniscus THULIN 1911 






slo on 






2. Sektion Eutardigrada 
A. 







Fam. Arctiscide 
1. Arctiscon SCHRANCK 1803 


2. Fam. Macrobiotide 
a. Hypsibius-Gruppe 
1. Calohypsibius n. gen. 
Microhypsibius n. gen. 
Isbhypsibius n. gen. 
Hypsibius EHRENBERG 1848, emend. 
5. Diphascon PLATE 1888 


















allt allt a 







b. Macrobiotus-Gruppe 
6. Macrobiotus S. SCHULTZE 1834 





Der in Fig. 29 wiedergegebene Stammbaum soll die phylogeneti- 
schen Beziehungen zwischen den Gattungen veranschaulichen. An 
ihm sind auch die wichtigeren phylogenetischen Stufen, die theoretisch 
vorauszusetzen sind, durch besondere Bezeichnungen (Abkiirzungen 
der Namen der von den resp. Stufen abgeleiteten Gruppen) markiert 
worden. Beim Versuch die Entwicklung des Tardigradenstammes zu 
rekonstruieren werden wir die Merkmale, die wir bei diesen hy- 
pothetischen Stufen vermuten kénnen, anzugeben versuchen. 
















Stufe T, Ursprungsstufe der ganzen Tardigradenklasse. — Es 
wurde pp. 225—6 hervorgehoben, dass bei den Tardigraden nicht 
weniger als 19 verschiedene Kopfsinnesanhange unterschieden wer- 
den kénnen, namlich 6 Rostralpapillen und weiter zuriick am Kopfe auf 
jeder Seite 4 vordere und 2 hintere Anhange (Papillen und Cirren) und 
ferner in der Medianebene ein dorsaler Cirrus. Da eine Neubildung 
von Sinnesanhangen bei den Tardigraden wenig wahrscheinlich sein 
diirfte, ist anzunehmen, dass bei Stufe T samtliche 19 entwickelt 
waren. — Die Gonoducte miindeten wahrscheinlich wie bei den 
Heterotardigraden von der Analéffnung getrennt (vergl. p. 231). — 
Wahrscheinlich waren die Krallen hakenférmig und an kurze Zehen- 
papillen (p. 211) angeheftet, ihre Form entweder wie bei Stufe Ht 
oder wie bei Stufe Et, ebenso ihre Zahl. 
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Stufe Ht, Ursprungsstufe der Heterotardigraden. — Die Rostral- 
papillen verschwunden, die entsprechenden Nerven und die Rostral- 
ganglien aber erhalten; itibrige Kopfanhange erhalten, mit Ausnahme 
des vorderen unteren Paares. — Anal- und Genitaléffnungen getrennt, 
keine Darmanhangsdriisen. — Krallen wahrscheinlich bei den Er- 
wachsenen 4, bei den Jungen 2, weil dieses Verhaltnis sowohl bei den 
meisten Echinisciden wie bei Halechinisciden (Halechiniscus nach 
RICHTERS 1908 b) angetroffen wird. Weil die Vierzahl der podialen 
Terminalorgane (p. 210) in den beiden Heterotardigradenfamilien die 
vorherrschende ist, betrachte ich die héhere Zahl bei Echiniscoides 
und Batillipes als sekundar entstanden. Fiir diese Auffassung spricht 
gewissermassen auch der Umstand, dass die Terminalorgane bei den 


Pseudechiniscus Echiniscus Diphascon 


Hypechiniscus Hypsibius Isohypsibius 


Tetrakentron Batillipes Bryodelphax Calohypsibius H? Microhypsibius 


Bathyechiniscus Parechiniscus _Arctiscon 1 


| 


Halechiniscus—He initia iibiciiiian M-— Macrobiotus 


a A 
oe 


Fig. 29. Stammbaum der Tardigraden. 


beiden letzteren Gattungen nicht die gleiche Anordnung haben: bei 
Echiniscoides sitzen sie in einer einzigen Reihe, bei Batillipes bilden 
dagegen die vier mittleren Terminalorgane zwei Reihen, indem die 
kiirzeren ventral, die langeren dorsal entspringen, was aus den bis- 
herigen Beschreibungen nicht hervorgeht. Die Krallen waren am 
wahrscheinlichsten hakenf6rmig ohne Nebenspitzen, die mittleren 
vielleicht mit Nebenhaken versehen. 


Stufe He, Ursprungsstufe der Halechinisciden. — Gegeniiber der 
Stufe Ht durch die Verlangerung der Zehenpapillen zu rérchenférmigen 
Zehen und die Vorwartsverschiebung der hinteren Kopfanhangen 
charakterisiert (vergl. pp. 211 u. 212)..— Von den Halechinisciden 
scheinen Halechiniscus und Bathyechiniscus die primitiveren zu sein. 
Der erstere hat aber den Mediancirrus verloren, bei der letzteren 
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diirfte die Form der Krallen nicht die urspriingliche sein. An Bathy- 
echiniscus scheint sich einerseits Tetrakentron mit verkleinerten Kopf- 
anhangen und andererseits Batillipes mit vermehrten podialen Ter- 
minalorganen und umgewandelten Krallen anzuschliessen. 


Stufe E, Ursprungsstufe der Echinisciden. — Kopfanhinge 10, 
der Mediancirrus verschwunden (vergl. p. 211). — An der Basis dieses 
Astes stehen die panzerlosen Typen Oreella und Echiniscoides. Die 
erstere Gattung scheint dem Ursprung der gepanzerten Formen sehr 
nahe zu stehen und scheint sich auch wenig von der hypothetischen 
Stufe E entfernt zu haben. Beziiglich der Phylogenie der gepanzerten 
Echinisciden vergl. pp. 218—219 und pp. 221—224! 


Stufe Ei, Ursprungsstufe der Eutardigraden. — Nach der wahr- 
scheinlichsten oder wenigstens einfachsten Annahme waren bei ihr 
schon elf Kopfanhange verloren gegangen und nur die sechs Rostral- 
papillen sowie das vordere untere Paar der tibrigen Anhange erhalten. 
— Gonoducte und Darm in eine Kloake miindend; Darmanhangs- 
driisen entwickelt. — Krallen zwei, jede mit zwei in einer und der- 
selben Ebene gekriimmten Asten, einem Hauptast und einem Neben- 
ast; der Hauptast mit zwei Nebenspitzen versehen. 

Bei Arctiscon sind die acht genannten Kopfanhinge erhalten; die 
Krallen aber haben eine betrachtliche Umgestaltung erfahren (vergl. 
pp. 228—229). 

Bei den Macrobiotiden sind alle Kopfanhange verloren gegangen. 
Der Schlundkopf. zeichnet sich dadurch aus, dass er mit sechs Reihen 
von Placoiden (p. 230) versehen ist — wohl ein, phylogenetisch 
gesehen, neuer Erwerb. Bei der Ursprungsstufe, Stufe M, ist ein 
Krallenbau, entsprechend demjenigen bei Stufe Et, anzunehmen. 

Bei Macrobiotus haben die Krallen eine Veranderung zum Macro- 
biotus-Typus erlitten (p. 232), und die Mundrdéhre ist in eigenartiger 
Weise differenziert worden; ob diese Differenzierung bei allen Arten 
durchgefiihrt ist, ist jedoch eine Frage, die einer weiteren Priifung 
bediirftig ist (besonders wiinschenswert wire es, wie ich glaube, dabei 
die Arten M. rubens, M. Anne und M. hufelandioides zu untersuchen). 

Bei der Hypsibius-Gruppe diirfte die Mundréhre die primitive 
Macrobiotiden-Gestaltung bewahrt haben. Die Krallen haben eine 
Verainderung in anderer Richtung als bei Macrobiotus erfahren 
(p. 232). Von den verschiedenen, pp. 237—238 beschriebenen Krallen- 
typen ist wohl zweifellos der »erste Typus», den wir der Stufe H’ 
zuschreiben, auch im phylogenetischen Sinne der erste. 





‘ 
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Die Phylogenie der Hypsibius-Gruppe werde ich in einer besonde- 
ren Arbeit, wo ich die Muskulatur der hierher gehérigen Formen ein- 
gehend behandeln werde, naher diskutieren. Diese Gruppe zeigt, in 
auffalligem Gegensatz zur Macrobiotus-Gruppe, eine ganz erstaunliche 
Variation von Art zu Art hinsichtlich der Muskulatur und bietet da- 
durch eine, wie es mir scheint, selten giinstige Gelegenheit, die wahrend 
der Phylogenese vollzogenen Veranderungen eines komplizierten Or- 
gansystems in einem reich differenzierten Kreise mit einander engver- 
wandter Formen zu verfolgen, eine Aufgabe, die mir nicht nur ein 
speziell-systematisches sondern auch ein allgemeineres deszendenz- 
theoretisches Interesse darzubieten scheint. 


Beim Abschliessen dieser Arbeit ist es mir eine grosse Freude, 
meinem vieljahrigen Lehrer, dem Direktor des Zoologischen Instituts, 
Herrn Professor Dr. HANS WALLENGREN, der einst meine Aufmerk- 
samkeit auf das hier behandelte Gebiet gelenkt hat, meinen tiefge- 
fiihlten Dank fiir die Freundlichkeit, womit er jetzt wie immer meine 
Untersuchungen mit Rat und Tat geférdert hat, und fiir das liebens- 
wirdige Entgegenkommen, das ich von seiner Seite stets erfahren habe, 
aussprechen zu diirfen. Es macht mir ebenfalls ein grosses Vergniigen 
meinem Lehrer, Herrn Professor Dr. OSKAR CARLGREN meine Dank- 
barkeit fiir das wohlwollende Interesse und fiir die nie versagende 
Liebenswiirdigkeit, womit er stets meine Arbeit gefolgt und geférdert 
hat, auszusprechen. 

Durch Anschaffung von Material haben mir mehrere Freunde 
Hilfe geleistet. So haben Dozent G. TuRESSON und Fil. Mag. G. 
STALBERG von ihrer Expedition nach dem sibirischen Altai eine sehr 
wertvolle Kollektion mitgebracht; von Dozent G. TURESSON und Fil. 
Kand. G. BENDz habe ich eine ausgiebige, wihrend einer Reise nach 
den Faréern und Schottland zustandegebrachte Sammlung bekom- 
men. Von Norddeutschland hat Amanuens Y. LOWEGREN eine Reihe 
. von Proben mitgebracht. Aus Lappland haben mir Dr. STEN VALLIN 
und Amanuens TAGE NILSSON Material verschafft. Und schliesslich 
habe ich von Kand. H. LOHMANDER zahlreiche wertvolle Proben aus 
Gotland bekommen. Allen diesen Herren spreche ich meinen herz- 
lichsten Dank aus. 
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PSEUDOGAMIE IN DER GATTUNG 
POTENTILLA 


VON ARNE MUNTZING 
INSTITUT FUR VERERBUNGSFORSCHUNG, SVALOF, SCHWEDEN 


(With a summary in English) 





ye den polymorphen Rosaceengattungen gehért auch die Gattung 
Potentilla, die in einer grossen Anzahl z. T. sehr vielgestaltiger For- 
menkreise mit etwa 300 Arten fast iiber die ganze Erde verbreitet ist. 
Unter den Formenkreisen sind die Colline »die weit schwierigste 
Gruppe, die bei der schon an sich schwierigen Gattung Potentilla vor- 
kommt, besonders was die systematische Anordnung und Bewerthung 
der Formen betrifft» (ASCHERSON und GRAEBNER 1900—1905). Diese 
Colline werden nun von den Systematikern allgemein als eine »aus 
sekundaren stabil gewordenen Bastarden bestehende Mischgruppe zwi- 
schen den Argentew und den Auree vernales» aufgefasst. Die Argen- 
tee und Auree vernales sind durch eine Reihe morphologischer Merk- 
male gut charakterisiert. Die Colline sind zwischen diesen Gruppen 
morphologisch intermediaér und kombinieren in verschiedener Weise 
die Merkmale der vermuteten Eltern. Naher bestimmt sollte also die 
sehr variable Kollektivart P. collina durch Kreuzung zwischen einer- 
seits P. argentea L., anderseits P. Tabernemontani ASCHERS. oder P. are- 
naria BoRKH. entstanden sein (siehe WOLFF 1908). 

Um diese Frage experimentell zu untersuchen habe ich seit 1924 
Kultur- und Kreuzungsversuche mit den genannten Arten vorgenom- 
men. P. arenaria habe ich erst heuer erhalten und bisher nicht zu 
den Kreuzungen verwendet. Das Material bestand also aus verschie- 
denen Typen von P. argentea, collina, Tabernemontani und ausserdem 
aus einigen Rassen von P. Crantzii BECK (P. villosa Z1mM.). In Tabelle 
1 wird eine Ubersicht iiber das Material gegeben. 

Die auslandischen Formen wurden von verschiedenen Botan. 
Garten durch Samenaustausch erhalten. Woher diese Formen ur- 
spriinglich stammen, ist mir unbekannt. Das Samenmaterial ' wurde 
grosstenteils im Friihjahr 1926 ausgekeimt. Die erhaltenen Pflanzen 
kamen teilweise im selben Jahr zur Bliite (die Argentee und ein Teil der 
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Colline). Das ganze Material erreichte aber erst 1927 volle Ent- 
wicklung. 

Sehr auffallend ist die ausserordentliche Konstanz der verschie- 
denen Typen. Da die Typendifferenzen sehr scharf waren (eine nahere 
Beschreibung der morphologischen Einzelheiten ist in diesem Zusam- 
menhang iiberfliissig) konnten ev. abweichende Individuen bei sonst 
konstanten Parzellen sofort erkannt werden. 


TABELLE 1. 








Biotypen- 


bezeichnung Herkunft 


Art und Biotypus 





Vastergétland, Schweden 
Insel Oland, 
Vastergotland, 
Dalby, 
Lomma, 
Botan. Garten, Basel 
, Lyon 
» Iasi 
» Brno 
, Lund (urspringlich aus 
der Insel Gotland) 
» , Lyon 
Insel Oland, Schweden 


Tabernemontani A 
» 
» 

argentea 


ou 





| 


ig ee ye 
FIMOORMF Awe 


| 


» — » 
Botan. Garten, Uppsala 
Vastergétland, Schweden 
Botan. Garten, Helsingfors 


| 


ae eh ae 


| 
DRO AmMoow 


Crantzii 
» 


° 
fi 











2) 
i 


T = Tabernemontani; A= argentea; C = collina; Cr = Cranizii. 


Das Material bestand teils aus Individuennachkommen (zum Teil 
nach freiem Abbliihen, zum Teil nach Isolierung), teils aus Nachkom- 
men unkontrollierter Samenproben. Diese letzteren zeigten hie und 
da abweichende Individuen die aber offenbar als Beimengungen, nicht 
als Spaltungsprodukte zu deuten sind. Sonst zeigte sich tiberall strenge 
Konstanz in allen Einzelheiten. Eine collina-Pflanze im Botan. Garten 
zu Lund wurde 1925 isoliert. Der Samenertrag war ziemlich reich- 
lich und resultierte in einer Nachkommenschaft von 80 Pflanzen, die 
alle untereinander gleichartig und von Muttertypus waren. Das ist in 
Anbetracht der vermuteten Herkunft von P. collina von Interesse. 
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Dieser Versuch wurde ausgefiihrt um zu untersuchen ob Taberne- 
montani- oder argentea-ahnliche Typen ausspalten wiirden. Obgleich 
die Individuenzahl recht klein ist, kann die vollstandige Konstanz doch 
nicht bezweifelt werden. Von allen in Tabelle 1 aufgenommenen Ty- 
pen wurden neue Nachkommen nach Isolierung geziichtet. Diese 
stehen jetzt zum Teil in Bliite, zum Teil befinden sie sich im Rosetten- 
stadium. Auch hier ist die Konstanz auffallend. — Auch von verschie- 
denen Systematikern wurde diese Konstanz beobachtet und zum Teil 
auch in Kulturversuchen festgestellt; so z. B. von K. JOHANSSON (1905). 

Sehr bemerkenswert ist nun, dass diese konstanten Formen meistens 
partiell pollensteril sind. Bei einer collina-Rasse (C—B) ist die Pollen- 
sterilitat sogar vollstandig. Diese Rasse hat ganz taube Antheren ohne 
Pollen. Fiir eine Reihe von Rassen wurde (Anfang Juni 1927) diese 
Pollensterilitat nadher untersucht, d. h. der Prozentsatz guten Pollens 
wurde durch Abrechnung im Wasser ermittelt. Von jeder Pflanze 
wurde Pollen von drei Bliiten untersucht, von jeder Bliite einige Hun- 
dert Pollenkérner beobachtet und diese in drei Klassen eingeteilt: 
»gule», »schlechte» und »zweifelhafte». Die »guten» K6rner werden 
im Wasser kugelfé6rmig und sind dicht mit Inhalt gefiillt. Wenigstens 
ein Teil von diesen muss funktionsfahig sein. Die schlechten K6érner 
dagegen sind absolut steril. Die Pollenuntersuchungen geben deshalb 
zweifellos ein Mass fiir die Pollensterilitat der betreffenden Pflanzen 
und Rassen. Der Grad dieser Pollensterilitat kann durch Milieu- 
einfliisse zweifellos ziemlich stark modifiziert werden. Bei giinstiger 
Erniihrung, Belichtung und Feuchtigkeit steigt der Prozent guten Pol- 
lens merkbar. Da aber die betreffenden Untersuchungen fiir alle 
Rassen ungefahr gleichzeitig, also bei gleichen Aussenbedingungen 
gemacht wurden, kann man die Fertilitat der verschiedenen Arten und 
Typen vergleichen. 

Die Kesultate sind in Tabelle 2 zusammengestellt. 

Wenngleich die Zahl der untersuchten Pflanzen ziemlich gering 
ist, sind die Differenzen zwischen den Biotypen auffallend. Von den 
vier untersuchten argentea-Biotypen sind zwei ganz fertil (A—A und 
A—C), zwei partiell steril (A—B und A—F). Diese Differenz wurde 
auch 1928 beobachtet. Bei den collina-Biotypen ist C—B wie friiher 
gesagt vollstancig pollensteril, C—G hat M = 8,6, C—A ist noch etwas 
fertiler usw., bis »collina 22», die das héchste Mittel, 46, 5 %, besitzt. 
Auch bei Tabernemontani ist eine Rassendifferenz vorhanden. T—C 
hat sehr wahrscheinlich einen ‘niedrigeren Fertilitatsprozent als T—A. 
Auch Cr—A ist partiell steril. 
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Zusammenfassend kann gesagt werden, dass P. collina durch- 
schnittlich steriler ist als P. argentea und Tabernemontani, dass aber 
zwischen den speziellen Biotypen erhebliche Differenzen bestehen. 

Die partielle oder absolute Pollensterilitat in Verbindung mit Kon- 
stanz deutet stark auf apomiktische Fortpflanzung. Dass die betref- 
fenden Potentillen aber nicht apogam sind wurde durch eine Reihe von 
Kastrierungsversuchen klar. Diese Versuche, deren Ergebnisse in Ta- 
belle 3 zusammengestellt sind, zeigen ohne Zweifel dass kastrierte und 
danach isolierte Bliiten ohne Fruchtansatz bleiben. Bei T—C und 
A—A wurde zwar je ein einziges Niisschen erhalten. Wahrscheinlich 
war aber hier bei der Kastration eine Anthere zerdriickt worden oder es 
liegt Parthenokarpie vor. Diese beiden Niisschen keimten nidmlich 











TABELLE 3. 

Zahl der Zahl der Zahl der Zahl der | 

Biotypus kastrierten | erhaltenen Biotypus kastrierten | erhaltenen | 

Bluten Samen Bliiten Samen | 
T—A 13 0 A—F — _— 
T—B 19 0 C—A 15 0 
T—C 10 1 C—B 20 0 
A—A 14 1 C—C 11 0 
A—B 12 0 c—D 13 0 
A—C — — C--E — _ 
A—D 10 0 C—F 8 0 
A—E —_ — C—G 12 0 


























nicht. Vier Biotypen sind nicht untersucht worden, sehr wahrschein- 
lich wiirden sie sich wie das iibrige untersuchte Material (zwélf Bio- 
typen) verhalten haben. 

Es liegt also bei diesen Potentilla-Arten keine Apogamie vor. Pol- 
linierung ist fiir den Fruchtansatz notwendig. Dasselbe geht aus den 
Isclierungsversuchen hervor. Der absolut pollensterile collina-Typus 
C—B setzt bei Isolierung kein einziges Friichtchen an. Auch bei C—G, 
die eine sehr niedrige Pollenfertilitat hat, ist der Samenertrag bei Iso- 
liervng sehr gering. Sonst erhalt man bei Isolierung mehr oder weniger 
reichlich Samen. Bei den argentea-Typen ist der Samenertrag sogar 
sehr reichlich. 

Dass kastrierte Bliiten steril bleiben, kénnte ev. auf Verletzungen 
bei der Kastration beruhen, da die Bliiten schon zwei oder drei Tage 
vor dem Aufbliihen kastriert werden miissen. Das ist aber nicht der 
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Fali. Denn erstens setzten in solcher Weise behandelte Bliten bei den 
Kreuzungsversuchen durchgehend sehr gut an und zweitens wurden 
in einem Fall (bei T—B) drei Bliiten kastriert und nachher mit Pollen 
von anderen Bliiten derselben Pflanze bestaéubt. Das Resultat war 
zwolf Niisschen. 

Schon 1924 wurde in kleinerem Umfange die Kreuzung argentea 
X Tabernemontani und reziprok ausgefiihrt. Die Verbindung A—A 


TABELLE 4. Kreuzungen mit P. Tabernemontani als Mutter. 








Anzahl 2 
Zahl der | Zahl der Nach- Abwei- 


Kreuzungs- Pollen-Art gekreuz-| erhalte- ieneinae chende 
kombination ten nen ona Wied Indivi- 
Bliten Samen duen 

tertypus 





......| Labernemontani 
argentea 





collina 
Crantzii 
< Cr—B...... | » 
| T—B x T—A(1928) Tabernemontani 
» 
argentea 











xX » (1928) | 





collina 
Crantzii 








| 
| 
| 


X T—A ergab 30 Samen, von denen nur 5 keimten. Die erhaltenen 
Pflanzen waren indessen in jeder Hinsicht mit der Mutter-Rasse iden- 
tisch und auch in einer zweiten Generation nach Isolierung konstant. 

Da dieses negative Resultat vielleicht auf misslungene Kastrierung 
beruhen kénnte, wurden die Kreuzungsversuche 1927 in grdésserem 
Umfange wiederholt. Sehr viele Verbindungen wurden gemacht und 
der Samenansatz war in den meisten Fallen iiberraschend gut. Dass 
dies nicht auf mangelhafte Kastrierung zuriickzufiihren war, wurde 
durch die Kontrollkastrierungen gezeigt. Es wurden z. B. etwa 20 
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Bliiten kastriert. Die Halfte davon wurde nachher mit Pollen anderer 
Biotypen bestaubt. Wenigstens in gewissen Kombinationen war der 
Samenansatz reichlich, die kastrierten Bliiten dagegen blieben, wie 
friiher erwahnt, steril. Experimentalfehler waren also ausgeschlossen. 
Entweder miissten die erhaltenen Samen wirkliche Bastardsamen sein 
oder auch wire Pseudogamie (im Sinne FOCKE’s) vorhanden. Diese 


TABELLE 5. Kreuzungen mit P. argentea als Mutter. 








Anzahl 3 
Zahl der | Zahl der Stellen Abwei- 


Kreuzungs- eT gekreuz- | erhalte- poweng chende 


kombination ten nen Indivi- 
Bliten | Samen |¥" Mut-)  auen 
tertypus 





4g | 2 
45 


argentea 
Tabernemontani 
» 
» 
collina 
» 
argentea 
Tabernemontani 
» 
collina 
Tabernemontani 
» 
collina 


w 
Coe CO me OI 


— 


—_ 


-_— 
ROOM A ROA CRKR SOD 
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a 








| 
| 


| 8 


14 
4 








| 
| 
| 
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oo 


letztere Moéglichkeit hat sich als die richtige erwiesen. Die Tabellen 
4—6 geben eine Ubersicht iiber die Kreuzungsversuche. Tabelle 4 
zeigt die Kreuzungsergebnisse mit Tabernemontani-Biotypen als Mut- 
ter. Die T—A mit A—B polliniert gab reichlich Samen, nicht aber 
die Kombinationen T—A XK A—A oder A—C. Ob das ein Zufall oder 
genotypisch bedingt ist, lasst sich nicht leicht sagen, da bei den Kreu- 
zungen viele Nebenumstiande stérend eingreifen kénnen, sodass eine 
Verbindung die »eigentlich» gelingen sollte unter Umstanden negativ 
ausfallen kann. Doch wurde fiir die Verbindung T—A XK A—C im 


Hereditas XI. 18 
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Kreuzungsprotokoll notiert »9 Bliiten gut polliniert», das darauf deutet, 
dass das Nichtgelingen dieser Kreuzung von inneren Ursachen bedingt 
wird. Bei dem zweiten Tabernemontani-Biotypus, T—B, ist es aber 
umgekehrt; hier gelingt die Verbindung mit A—A, nicht aber mit A—B 
oder A—C! Auch die Verbindungen T—A & T—B und reziprok geben 


TABELLE 6. Kreuzungen mit P. collina als Mutter. 








Anzahl : 
Zahl der | Zahl der Nasties. Abwei- 


Kreuzungs- Putlee-Act gekreuz- | erhalte- ate chende 


kombination ten Indivi- | 
cs von Mut- | 
Bliten tertypus duen 





Tabernemontani 
» 
» 
argentea 
» 
» 

Crantzii 
Tabernemontani 
» 
argentea 
» 

» 
collina 
» 
Tabernemontani 
Crantzii 
Tabernemontani 
» 
argentea 
Tabernemontani 
Crantzii 
Tabernemontani 
collina 
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Fruchtansatz. Crantzii- und collina-Biotypen konnten gleichfalls mit 
Erfolg als Pollen-Eltern verwendet werden. 

In Tabelle 5 sind die Kreuzungen mit argentea als Mutter zusam- 
mengestellt. Alle versuchten Verbindungen haben hier positives Re- 
sultat ergeben. Fruchtansatz wird erhalten nach Bestaubung mit 
argentea-, collina- und Tabernaemontani-Pollen. 

Fast ebenso gut gelingen die Kreuzungen mit collina als Mutter 
(Tabelle 6). Dass die Verbindungen mit T—C als C’-Elter schlecht ge- 
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lingen diirfte auf die schlechte Pollenbeschaffenheit dieser Linie (siehe 
Tabelle 2) zuriickzufiihren sein. Dass die Verbindung C—A XK A—C 
negativ ausfiel ist schwerer verstandlich, da A—C wahrscheinlich voll- 
kommen pollenfertil ist. Da aber nur fiinf Bliiten polliniert wurden 
kann das ein Zufall sein. 

Die erhaltenen Samen aus den Kreuzungen und Isolierungen wur- 
den im Dezember 1927 in Holzkasten ausgesat. Die Erde wurde nicht 
sterilisiert, was in diesem Fall tiberfliissig war, da die fraglichen Po- 
tentillen in; dieser Gegend gar nicht vorkommen. — Die Keimung — 
im Friihjahr dieses Jahres — war sehr ungleichmassig und im all- 
gemeinen schlecht. Einige Nummern keimten sehr gut, andere aber 
schlecht oder gar nicht’. 

Insgesamt wurden doch etwa 850 F,-Pflanzen aus 35 verschie- 
denen Kombinationen erhalten (siehe Tabelle 4—6). — Diese Pflanzen 
befinden sich jetzt, wie friiher erwahnt, teils in Bliite, teils im Rosetten- 
stadium. Schon bald nach der Keimung wurde es klar, dass diese 
»F,»-Samen keine Bastarde liefern, sondern nur oder fast nur Pflan- 
zen die mit der Mutterpflanze und dem Mutterbiotypus vollstandig 
und in allen Eigenschaften identisch sind. Es liegt hier Pseudogamie 
in ausgepragter Weise vor und diese Pseudogamie scheint vollstandig 
oder fast ganz vollstandig zu sein. — Die »F,»-Pflanzen wurden auf 
dem Felde neben gleichalten Pflanzen des Mutterbiotypus kultiviert. 
Die Pflanzen sind alle vollstandig gleich. Dass dies nicht etwa auf 
volistandiger Dominanz des einen Elters beruhen kann zeigen die 
reziproken Verbindungen. So liefert z. B. T—A K A—B mit T—A 
identische Pflanzen und A—B XK T—A Pflanzen die von A—B nicht 
zu unterscheiden sind. Besonders bemerkenswert ist, dass dies allge- 
mein der Fall ist, auch bei Kreuzung verschiedener Biotypen derselben 
Art. Die argentea-Biotypen A—A und A—B sind z. B. morphologisch 
sehr verschieden; A—A ist eine kleine, ganz prostrate Form, A—B ist 
ganz aufrecht, hoch und kraftig. Die beiden Typen unterscheiden 
sich auch in mehreren anderen Eigenschaften. Die Kreuzung wurde 
urspriinglich gemacht um die Vererbung der Wuchsform zu studieren. 
Das scheint jedoch unméglich zu sein. Die reziproken Verbindungen 
lieferten nur Pflanzen vom Muttertypus. Es liegt also hier der Fall 
vor, dass zwei Rassen derselben Linnéanischen Art nicht miteinander 
bastardierungsfahig sind! Dass dieses Resultat nicht auf Experimen- 


1 Wahrend des Sommers haben noch eine Anzahl Samen gekeimt. Die erhalte- 
nen Pflanzen sind noch nicht beurteilt, verhalten sich aber wahrscheinlich wie die 
iibrigen. 
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talfehler beruhen kann wurde durch die Kastrierungen ohne nachfol- 
gende Pollinierung gezeigt. Eine andere Fehlerquelle die méglicher- 
weise in Betracht kommen k6énnte ist, dass der Pollen bei den Kreu- 
zungen 1927 von nicht isolierten Bliiten stammte. Es kénnte z. B. 
wenn A—A mit A—B polliniert wurde der A—B-Pollen mit A—A- 
Pollen durch Insektenbesuch verunreinigt sein. Es ist aber sehr un- 
wahrscheinlich, dass daraus immer die reine Muttersorte resultieren 
sollte. Dennoch wurde 1928 ein Teil der Kreuzungen wiederholt, nun 
mit Pollen von Bliiten die sich in Pergamintiiten ge6dffnet hatten. Das 
Resultat war genau dasselbe wie vorher (siehe Tabelle 4—6). Die Nach- 
kommen dieser Samen sind noch nicht geziichtet, aber es ist nicht zu be- 
zweifeln, dass diese sich ganz wie vorher verhalten werden. — Noch 
eine Méglichkeit ware zu erértern, dass namlich die pseudogamen 
Nachkommen haploid und doch morphologisch vom Muttertypus 
waren. 

Haploide Angiospermen zeichnen sich aber in den wenigen be- 
kannten Fallen (BLAKESLEE 1922, GAINES and AASE 1926, CHIPMAN 
and GOODSPEED 1927, JORGENSEN 1928) durch hohe Sterilitét aus. 
Die Fruchtbarkeit der pseudogamen Abkémmlinge konnte in einigen 
Fallen beobachtet werden und erwies sich dann als normal. Auch in 
der Pollenbeschaffenheit verhielten sich die Pseudogamen, in den Fal- 
len wo diese untersucht werden konnte, wie die Eltern. Schliesslich 
haben zytologische Beobachtungen (siehe unten) direkt gezeigt, dass 
auch betreffs der Chromosomenzahl véllige Identitaét herrscht. 

Wie in den Tabellen 4—6 angegeben ist, treten aber in einigen 
Nachkommen ganz einzelne abweichende Individuen auf, die die Még- 
lichkeit andeuten, dass die Asexualitét nicht ganz vollstandig ist. Da 
aber diese Pflanzen, die weniger als 1 % des Materials ausmachen, 
noch zu jung sind um richtig beurteilt werden zu k6énnen lasse ich 
die Frage, ob die Unterschiede nur modifikativ oder durch gelegent- 
liche Sexualitat verursacht sind, einstweilen offen. Zu erwdhnen ware 
auch, dass die Nachkommenschaft von A—C (nach Isolierung) nicht 
ganz gleichférmig zu sein scheint. Differenzen in der Starke der Be- 
haarung und Form der Blatter wurden beobachtet, die méglicherweise 
sich als genotypisch bedingt herausstellen werden. 


ZY TOLOGISCHE BEOBACHTUNGEN. 


Um die Chromosomenverhaltnisse der experimentell untersuchten 
Formen zu studieren wurden 1927 eine Reihe Fixierungen gemacht. 
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Zufolge der Schwierigkeit die ganzen Bliitenknospen zu _ schneiden 
wurden 1928 die Fixierungen wiederholt, wobei nur die herausprapa- 
rierten Antheren fixiert wurden. Fiir Chromosomenzahlungen war 
das Material jedoch wenig geeignet, denn fiir die untersuchten Formen 
ist eine mehr oder weniger durchgreifende Degeneration der Pollen- 
mutterzellen charakteristisch. 

Die P.M.Z. sind plasmaarm, verharren sehr lange im Synapsis- 














Fig. 1—3. Somatische Kernplatten (x 2025). Fig. 1. P. argentea (A—B), Fig. 2. 
P. argentea (A—C), Fig. 3. P. Crantzii (Cr—A). Fig. 4. Homotypische Anaphase 
(<x 2700), P. Crantzii (Cr—B). 


Stadium, gehen danach zugrunde oder machen sehr schnell die meioti- 
schen Teilungen durch. In den Schnitten findet man deshalb zum 
gréssten Teil degenerierende P.M.Z. und sparlich Pollenfacher mit Te- 
traden. Ahnliche Angaben finden wir auch bei TISCHLER (1908) fiir 
P. Tabernemontani und den (spontanen) Bastarden P. rubens 
(opaca) X Tabernemontani, und bei FORENBACHER (1914) fiir einige 
andere Potentilla-Arten. 

Die Fixierungen wurden zu Beginn des Bliihens gemacht und die 
Degeneration kann deshalb kaum auf mangelnder Nahrungszufuhr 
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zu den Knospen beruhen. In welchem Grad ev. unginstige Milieu- 
einfliisse stérend auf den Verlauf der Reduktionsteilung eingewirkt 
haben lasst sich schwer sagen. Es ist aber nicht wahrscheinlich, dass 
die Stérungen nur modifikativ sein sollten. 

Nur bei den Crantzii-Typen Cr—A und Cr—B wurden einige 
brauchbare Praparate erhalten. Bei Cr—A wurden unregelmassige he- 
terotype Metaphasen beobachtet. Es waren nicht alle Chromosomen 
in der Aquatorialebene angeordnet und die Zahlung deshalb schwierig. 
In einer Kernplatte wurden jedoch etwa 20 Chromosomen gezahlt. Bei 
demselben Biotypus wurden auch »Tetraden» mit iiberzaihligen Zellen 
beobachtet. Hierdurch findet wenigstens ein Teil der Pollensterilitat 
seine Erklarung. 

Bei Cr—B konnten homotype Metaphasef? wahrgenommen werden. 
Die Zah! der Chromosomen in den Platten variierte zwischen 18 und 21. 
Ausserdem wurden in einigen Fallen einzelne frei im Plasma liegende 
Chromosomen beobachtet, die offenbar durch Unregelmassigkeiten bei 
der heterotypen Teilung eliminiert worden waren. Mikrozyten nach 
Vollendung der homotypen Teilung wurden auch gesehen. 

Um eine Ubersicht iiber die chromosomalen Verhiltnisse des Mate- 
rials zu erhalten wurden 1928 eine Reihe Wurzelspitzen teils von den 
konstanten Rassen, teils von deren pseudogamen Abkémmlingen fixiert. 
Fir eine Crantzii- und einige argentea-Formen konnte die Zahl exakt 
bestimmt werden. Bei Cr—A wurden drei gute Platten zuerst gezeich- 
net und dann die gezeichneten Chromosomen gezahlt. Die erste Platte 
hatte 41—43, die zweite 42 und die dritte auch 42 Chromosomen. 
P. Crantzii hat demnach zweifellos die haploide Zahl 21. 

Die argentea-Rasse A—G hatte 2n = 14, die argentea-Rasse A—B 
zeigte dagegen eine viel héhere Zahl! Leider habe ich diese Zahl noch 
nicht mit Sicherheit bestimmen kénnen. In einer Platte wurden 38 
Chromosomen gezahlt, was wohl kaum die ganz richtige Zahl sein diirfte. 
Diese liegt aber offenbar zwischen 30 und 40. Sowohl P. Tabernemon- 
tani wie vier untersuchte collina-Typen zeigten ziemlich hohe Chromo- 
somenzahlen, etwa 30—40. Wegen der Kleinheit der Chromosomen 
und ihrer Neigung aneinander zu kleben konnte die Zahl noch nicht 
exakt bestimmt werden. Auch einige pseudogame Abkémmlinge wur- 
den untersucht. Diese stimmen offenbar auch betreffs der Chromo- 
somenzahl mit der Mutterrasse tiberein. So hatte eine Pflanze aus der 
Kombination A—C X T—A ohne Zweifel 2n = 14 wie die Mutterrasse. 
T—A hatte ja 2n = 30—40. Auch hatte eine Pflanze A—A XK T—A 
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2n = 14, woraus der Schluss gezogen werden kann, dass auch die argen- 
tea-Rasse A—A, gleich wie A—C, die somatische Zahl 14 hat. A—B 
T—A dagegen hatte eine héhere Zahl, etwa 30—40 wie die Mutterrasse! 
Die Kombination C—B XK A—A zeigte weiter 2n = 30—40 wie die 
Mutterrasse, obgleich der Pollenelter somatisch nur 14 Chromosomen 
hatte. 

Die Chromosomenzahlbestimmungen sind in Tabelle 7 zusammen- 
gestellt. TISCHLER (1908) und FORENBACHER (1914) haben fiir verschie- 
dene Potentilla-Arten die Zahlen 8 und 16 angegeben. Nach TISCHLER 














TABELLE 7. 

Bi | Somatische 
lotypus oder pseudogame Spezies Chromosomen- 
Kreuzungskombination | P pare 

1 a! Oreo eee reoreerre | argentea 1 
Di DAY aicceseeateen » 

A—A  .....ecee0 » (14?) 
» X<T—A » 14 
A—B ........ » 30—40 

a, a a. reer re » » 
MN a sees wae eeeseteea eee Crantzii 42 
MEAS, cheeks eee Tabernemontani 30-—40 
Po DOASHBe isasskseccice » 35—40(—42?) 
MEAS eiciescenmieessdesest es collina etwa 40 
De. GER feces » » 
, Oa) > SNe eRe PEPE EET S » 30—40 
DP XCAR. scssdieccises » » 
» X<A—B » » 
ip? ETB? oc cecsieckes » | » 
SS eremecececes eco csestanes » | » 











soll u. a. P. Tabernemontani n = 16 haben. Nach der neuesten Mittei- 
lung von TISCHLER hat aber Potentilla alba n= 14 und P. aurea wahr- 
scheinlich n = 28. Die alteren Angaben werden deshalb bezweifelt. 

Die Untersuchung von P. argentea und Crantzii hat nun mit Sicher- 
heit ergeben, dass die Grundzahl der Gattung 7 ist. P. Crantzii ist somit 
hexaploid. 

Offenbar verhalt sich Potentilla in chromosomaler Hinsicht wie 
Rosa, Rubus und Fragaria (TACKHOLM 1922, LONGLEY 1924, CRANE and 
DARLINGTON 1927, IcHIJIMA 1926). Die Grundzahl ist dieselbe und 
polyploide Formen kommen bei allen vier Gattungen vor. Die Ahn- 
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lichkeit der Gattungen erstreckt sich aber auch auf die Fortpflan- 
zungsverhaltnisse. Bei den Caninew-Rosen ist von mehreren Forschern 
(siehe TACKHOLM) Apogamie nachgewiesen. CRANE and DARLINGTON 
finden bei gewissen Rubi Apogamie oder Pseudogamie sehr wahrschein- 
lich und auch bei Fragaria haben EAST and MANGELSDORF (1927) Faille 
gefunden, die sehr stark auf Pseudogamie hindeuten. 

Bei Rubus hat LipForss (1905, 1907,.1914) das Vorkommen von 
Pseudogamie bewiesen. In gewissen Verbindungen (bei Kreuzung fern- 
stehender Arten) wurden nur pseudogame Abkémmlinge erhalten, in an- 
deren Fallen teils pseudogame Pflanzen, teils wirkliche Bastarde. Kast- 
rierte, nicht bestaubte Bliiten setzten keine Frucht an. Also war nicht 
Apogamie sondern Pseudogamie vorhanden. 

Die untersuchten Potentilla-Arten sind in vielen Hinsichten mit den 
von LipForss untersuchten Rubi analog. Die pseudogame Fortpflan- 
zung scheint hier aber ein Stiick weiter gegangen zu sein und ist nach 
den experimentellen Befunden zu urteilen obligat oder fast obligat. Dass 
die Samenentwicklung bei den untersuchten Formen von P. argentea, 
collina und Tabernemontani pseudogam erfolgt wurde experimentell 
bewiesen, aber in welcher Weise dies embryologisch zustande kommt 
bleibt zu erforschen. FORENBACHER (1914) hat bei Potentilla silvestris 
Aposporie gefunden und betrachtet diese — jedoch ohne experimentelle 
Stiitze — als autonom. Es ist aber hier noch mit der Méglichkeit einer 
stimulativen Aposporie zu rechnen. Es kann also diese Art ebensowohl 
pseudogam wie apogam sein. J@RGENSEN (1928) hat bei Solanum 
nigrum X luteum Falle von stimulativer Parthenogenesis mit oder ohne 
nachfolgender Verdoppelung der Chromosomenzahl zu Beginn der onto- 
genetischen Entwicklung gefunden. Da bei Potentilla auch Kreuzungen 
zwischen verschiedenen Rassen derselben Art pseudogame Abkémmlinge 
liefern, scheint mir diese Méglichkeit hier weniger wahrscheinlich. 

Charakteristisch fiir die grossen, ganz oder teilweise apomiktischen 
Gattungen Hieracium, Taraxacum, Alchemilla, Rosa, Rubus usw. ist 
ausser den chromosomalen Verhaltnissen die durch Apomixis fixierte 
Heterozygotie, die Konstanz und die Polymorphie. Dazu kommt noch 
die geschwachte Pollenfertilitat. Die Gattung Potentilla — wenigstens 
gewisse Gruppen — ist sehr wahrscheinlich ein neues Beispiel dieser 
Art und mit den friiher bekannten Fallen voéllig analog. In diesen 
apomiktischen Gattungen. kommen auch sexuelle Arten vor und so auch 
bei Potentilla. In dieser Gattung sind viele Bastarde bekannt deren 
Bastardnatur nicht zu bezweifeln ist. Speziell zu nennen ware der von 
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TISCHLER (1918) zytologisch untersuchte spontane Bastard P. rubens 
(= opaca) X Tabernemontani. P. rubens, die volle Pollenfertilitat be- 
sitzt, ist wahrscheinlich eine sexuelle Art und der Bastard muss dann mit 
rubens als Mutter zustande gekommen sein. Es ist auch die Méglich- 
keit vorhanden, dass weiblich partiell sexuelle Tabernemontani-Rassen 
vorkommen. Man kann indessen nicht von guter Pollenbeschaffenheit 
auf weibliche Sexualitaét schliessen. Dagegen spricht das Verhalten der 
argentea-Rassen A—A und A—C. Speziell zu erwahnen ist auch, dass 
diese Rassen sich als apomiktisch erwiesen haben, obgleich sie die 
niedrige Chromosomenzahl 7 besitzen. Niedrige Chromosomenzahl ist 
nicht unbedingt mit Sexualitat korreliert! Dagegen herrscht Korrelation 
zwischen Chromosomenzahl und Pollenfertilitat. Die 7-chromosomigen 
argentea-Rassen haben allein normale Pollenbeschaffenheit. Die argen- 
tea A—B und alle iibrigen untersuchten Formen haben hoéhere Chro- 
mosomenzahl und sind partiell pollensteril. Analoge Verhaltnisse liegen 
nach LONGLEY (1924) bei Rubus vor. 

Die vorliegende Untersuchung wurde als Versuch P. collina zu 
synthetisieren ausgefiihrt. Wegen Pseudogamie ist das bis jetzt miss- 
lungen, kann aber nicht als Beweis gegen die Theorie der Entstehung 
von P. collina angefiihrt werden. Es ist sehr wohl méglich, dass auch 
sexuelle Tabernemontani- und argentea-Rassen vorkommen die sich mit ° 
Erfolg kreuzen lassen. Ausserdem wird P. arenaria von jetzt an in die 
Kreuzungen einbezogen werden. Das urspriingliche Ziel der Unter- 
suchung wurde also bisher nicht erreicht. Anstatt dessen sind neue 
Probleme von ziemlich grossem Interesse aufgetaucht. Uberhaupt 
scheint die Gattung Potentilla ein giinstiges Material u. a. fiir eine expe- 
rimentelle Priifung der bekannten Theorie von Ernst (1918) zu sein. 
Ich hoffe durch fortgesetzte Untersuchungen der jetzt vorlaufig bearbei- 
teten Potentilla-Gruppen zur Klarung der Genetik und Zytologie dieser 
interessanten Gattung beitragen zu kénnen. 


SUMMARY. 


1. Different biotypes of the polymorphic Potentilla-species collina, 
argentea, Tabernemontani and Crantzii are characterized by constancy 
and partial pollen sterility. 

2. The degree of pollen sterility is different in different biotypes, 
ranging from complete sterility (one collina-type) to almost full fertility 
(two argentea-types). 
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3. Castrated flowers set no seed (Tab. 3). Thus there is no 


apogamy. 

4. A number of crosses between different species and biotypes 
(Tab. 4—6) in most combinations set much seed. 

5. The resulting F,-plants were purely maternal in all respects, 
even as to the chromosome number. This was also the case in crosses 
between different biotypes within the same species. Thus pseudogamy 
has been proven for different biotypes of P. Tabernemontani, collina 


and argentea. 
6. Preliminary chromosome investigations have been made (Tab. 
7). The ground number of the genus is seven. One species (P. Crantzii) 
was found to be hexaploid. Thus the chromosome numbers of the 
genus are probably in general n-7 as in Rosa, Rubus and Fragaria. 
7. Within P. argentea L. different biotypes have different chromo- 


some numbers. 
Sval6f, im August 1928. 
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MENDELNDE POLLENFARBE BEI LAMIUM 
HYBRIDUM VILL. 


VON ARNE MUNTZING 
INSTITUT FUR VERERBUNGSFORSCHUNG, SVALOF, SCHWEDEN 





ie der Wiederentdeckung von MENDELS Gesetz wurde bald u. a. 
die Frage aufgeworfen, zu welchem Zeitpunkt bei der Entwicklung 
der Gametophytengeneration die Reduktion und Trennung der Anlagen 
stattfande. Im Anschluss an Beobachtungen der F,-Generation einer 
Kreuzung zwischen einer rot- und einer weissbliitigen Rasse von Epilo- 
bium angustifolium war CORRENS zunichst geneigt die Trennung der 
Anlagen in die erste Teilung im Pollenkorn zu verlegen. Die gekreuzten 
Rassen waren namlich auch in der Pollenfarbe verschieden, die rote 
mit graugriinem, die weisse mit weissem Pollen. Die Pollenkérner der 
F,-Generation waren alle graugriin wie bei dem rotbliitigen Elter. »Trate 
die Spaltung schon bei der Teilung der P. M. Z. ein so ware zu erwarten, 
dass die Bastardpollenkérner zu'50 % graugriin, zu 50 % weiss waren» 
(CORRENS 1900). 

Spatere Untersuchungen haben aber ergeben, dass die Homogenitit 
des F,-Pollens anders zu erklaren ist. Die Pollenfarbe ist keine von 
dem Haplonten kontrollierte Eigenschaft, sondern wird rein somatisch 
vererbt. Die Pollenkérner werden von der Mutterpflanze durch die 
Tapetzellenfunktion alle gleich gefarbt, obschon sie verschiedene Anla- 
gen fiir Pollenfarbe tragen. 

Ausser bei Epilobium hat CoRRENS (1902 und nach brieflicher Mit- 
teilung an RENNER — siehe RENNER 1919 a) ganz analoge Faille bei Papa- 
ver Rhotas und Geranium pratense gefunden. WICHLER (1913) be- 
schreibt mendelnde Pollenfarbe bei der Kreuzung Dianthus armeria X 
D. deltoides. Die Spaltung ist hier kompliziert und transgressiv und 
wird nicht faktoriell analysiert. Bei einer Spezieskreuzung in Nicotiana 
findet East (1916) dagegen wahrscheinlich monohybride Spaltung. 

Dass auch die Form der Pollenkérner sich wie eine somatische 
Eigenschaft verhalten kann zeigten BATESON, SAUNDERS and PUNNETT 
(1905). Bei Lathyrus odoratus ist der Pollen normal oval. Eine Rasse 
mit rundem Pollen wurde gefunden. Die Differenz spaltete in F, mono- 
hybrid. Dieser Fall scheint vereinzelt dazustehen. »Extensive search 
among plants of many natural orders has revealed no similar case» 
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sagen die Entdecker des Lathyrus-Falles. Als zweites analoges Beispiel 
von mendelnder Pollenform werden von einigen Autoren die Befunde 
von THOMAS (1913) bei Nicotiana-Artkreuzungen zitiert. N. Sandere 
hat ovalen Pollen, N. sylvestris runden. Der F,-Pollen ist zu 95 % oval, 
zu5 % rund und »irregular in size and in form». Eine untersuchte F,- 
Pflanze hatte ?/, des Pollens oval und ?/; rund ... . »these numbers 
are what would be expected in F, if N. sylvestris pollen was recessive» 
sagt die Verfasserin. Das muss ein Lapsus sein, denn erstens ist ja das 
Verhaltnis der Pollenklassen nicht’3 : 1 sondern 2: 1 und zweitens sollte 
ja bei gametischer Aufspaltung das Verhiltnis 1:1 sein. Uber die 
Vererbung der Pollenform sagen also diese Versuche nichts aus. 

-Im Gegensatz zur somatischen Vererbung von Eigenschaften des 
Haplonten stehen die Falle in denen die haplontische Genkonstitution 
zu sichtbarer Wirkung kommt. In erster Linie sind hier RENNERs 
Beobachtungen an Oenothera-Pollen (1917, 1919) zu erwahnen. 

Bestimmte GenKombinationen manifestieren sich hier schon im 
Haplonten und bedingen eine spezifische Pollengrésse, Form der Starke- 
kérner und Zuwachsgeschwindigkeit der Pollenschlauche. In einigen 
Fallen macht sich indessen auch der Einfluss des Diplonten modifizie- 
rend bemerkbar. 

Bei Reis und Mais sind Falle (PARNELL 1921, DEMEREC 1924, BRINK 
and MAc GILLIVRAY 1924, LONGLEY 1925) mit einem chemischen Dimor- 
phismus der Pollenkérner bei gewissen F,-Bastarden bekannt. Durch 
die Jodreaktion konnte in eleganter Weise direkt demonstriert werden, 
dass die Allelomorphen eines Eigenschaftspaares sich in gleicher Zahl 
auf die Genen verteilen. 

Die Beobachtungen tiber die Vererbung der Pollenfarbe kann ich 
mit einem neuen Beispiel bereichern. Bei Lamium hybridum VILL. 
ist die Pollenfarbe in der Regel scharlachrot wie immer bei L. purpu- 
reum, intermedium und amplexicaule. Indessen kommen bei L. hybri- 
dum auch Biotypen mit zitronengelbem Pollen vor. Dieser Unterschied 
ist ganz scharf und qualitativ. Biotypen mit gelbem Pollen habe ich 
bei L. hybridum mehrmals in Siidschweden angetroffen, bei den ande- 
ren genannten Arten habe ich dies nie gesehen. Zwecks Artkreuzungen 
— iiber deren Resultate friiher berichtet wurde (MUNTZING 1926) —. 
habe ich in den Jahren 1925—1927 etwa 40 von Anfang an absolut 
konstante, reine Linien von den oben erwahnten Arten kultiviert. Von 
diesen Linien gehérten 15 zu L. hybridum. Zwei davon (beide aus 
Schonen stammend) hatten gelben Pollen. Unter sich gekreuzt ergaben 
sie eine F,-Generation mit gleichfalls gelbem Pollen. Die Kreuzung 
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wurde zweimal mit demselben Resultat ausgefiihrt. Die rote »Wild- 
farbe» wird nicht synthetisiert und die Linien haben also denselben 
Gelbfaktor. Sonst waren sie im vegetativem System stark verschieden 
und gehérten sicher nicht demselben Bitypus an. Die Kreuzung gelb 
rot zeigte nun wie erwartet in F, fast vollstandige Dominanz fiir rot 
mit allen Pollenkérnern gleich gefarbt. In F, trat monohybride Spal- 
tung ein. Dieselbe gelbe Linie wurde mit drei verschiedenen roten Li- 
nien gekreuzt. Die Zahlenverhaltnisse waren wie folgt: 

rot gelb 

gelb X rot 1 F, 270: 106 

> XX» 2» 19: 5 

» x + os 14: a 


= 303 : 118 





Auf 4 berechnet wird das Verhialtnis 2,88 rot : 1,12 gelb. 

= 1,50. Die Spaltung wurde auch in F; verfolgt. Von 
10 roten F.-Pflanzen spalteten 6 in F; in den Verhaltnissen 27: 11, 
30: 10, 21:10, 23:10, 6:3, 22:9, + 129 rot: 54 gelb. Wenigstens 2, 
wahrscheinlich 4 Pflanzen waren in F; konstant rot und gaben Nach- 
kommen in folgenden Zahlen: 56: 0, 36:0, 15:0 und 20:0. 

Wenn alle spaltenden Nachkommen von F, und F; addiert werden, 
erhalt man 399 rot: 166 gelb. Auf 4 berechnet wird das Verhaltnis 
2,855: 1,145. D/m,, ist 0,145/0,073 == 1,99. Die rezessiven sind also etwas 
im Uberschuss, was jedoch nur ein Zufall sein diirfte. Zwei gelbe F.- 
Pflanzen ergaben in F; bzw. 67 gelb: 2 rot und 45 gelb:0 rot. Die 
zwei roten Pflanzen sind sehr wahrscheinlich Vizinisten, da die Mutter- 
pflanzen in F, nicht isoliert wurden. Alle die annuellen Lamium-Arten 
sind sichere Selbstbestauber. Auch in den chasmogamen Bliiten von 
L. amplezicaule tritt regelmassig Selbstbefruchtung ein. Die zwei Vi- 
zinisten zeigen aber, dass die Selbstbefruchtung nicht ganz alleinherr- 
schend ist. Der Einkreuzungsprozent diirfte jedoch héchstens 2 % 
betragen. 

Zu bemerken ist, dass die gelben Biotypen genau dieselbe Bliiten- 
farbe haben wie die roten. Die Differenz betrifft nur die Pollenfarbe. 
Zu den erwahnten Kreuzungen von CORRENS wurden immer Albino- 
typen, die sich gleichzeitig in Bliiten- und Pollenfarbe von den Normal- 
formen unterschieden, mit der Normalform gekreuzt. Hier liegt also 
ohne Zweifel Pleiotropie vor, wodurch sich diese Falle von dem oben 
erwahnten bei Lamium unterscheiden. Gleichzeitige pleiotrope Ver- 


D/m,, ist 
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ainderung von Bliiten- und Pollenfarbe habe ich tibrigens auch bei 
Lamium beobachtet. Albinotypen bei Lamium purpureum — ich be- 
sitze deren zwei verschiedene — zeigen bei weisser Bliite saffrangelben 
Pollen statt roten. 

Ausser in der Pollenfarbe unterschieden sich die gekreuzten Linien 
in vegetativen Eigenschaften. Die Variation der Blattform wurde durch 
Bestimmung von Blattlange, Blattbreite und Index studiert. Die sta- 
tistischen Daten dieser Messungen sind in Tabelle 2 zusammengestellt. 
Die Indexwerte fiir F, und Elternlinien verteilten sich folgendermassen: 


TABELLE 1. 











| Blattindex (Lange/Breite) 
| 0,75—0,80—0,85—0,90—0,95— 1,00 —1,05—1,10—1,15—1,20—1,25 





| 
| 
* . 3 





| Gelbe Linie......... —_- — 1 0 7 16 2 
| Rote ) eee 3 8 24 8 5 3: ee 
F, 3 > 2 6 Gr 4 2B 4 — 


Wie aus der Tabelle ersichtlich variiert der Blattindex bei F, star- 
ker als bei den Eltern. Dies zeigt dass hier eine — wahrscheinlich 
komplizierte — Spaltung stattfindet. Lange und Breite sind nicht abso- 
lut positiv korreliert und mann muss deshalb bei dieser Spaltung ver- 
schiedene Gene fiir Blattbreite und Blattlange annehmen. Diese naher 
faktoriell zu analysieren betrachte ich als ziemlich aussichtslos. 












































TABELLE 2. 
M+m o Vv 
Gelbe Linie| Rote Linie F, Gelbe | Rote Gelbe | Rote 
(n = 66) | (n= 54) (n = 239) | Linie | Linie F, Linie | Linie F, 

Blattlange 

(mm). ... | 31,80 + 0,62] 33,70 + 0,82} 34,00 + 0,37 | 5,06 | 5,99 |5,88 | 15,9 | 17,8 17,3 
Blattbreite 

(mm). ... | 28,24 -+ 0,55| 36,40 + 0,92] 33,66 + 0,36 | 4,45 | 6,73 |5,56 | 15,8 | 18,5 {16,5 
Index ...... 1,11 + 0,01} 0,93 + 0,01] 1,02 -+ 0,004 | 0,051 | 0,057 /0,065| 4,60 | 5,55 | 6,37 








Auch in einigen anderen Linienkreuzungen bei L. hybridum wur- 
den die Blattform und andere quantitative Eigenschaften, z. B. die Dichte 
der Infloreszenz, studiert. Auch hier war der Variationskoeffizient fiir 
F, durchweg hoher als fiir die Eltern. 
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Auch fiir L. purpureum und amplexicaule — nicht aber bei L. hy- 
bridum — habe ich ebenso wie JORGENSEN (1927) viele Liniendifferen- 
zen beobachtet. Bei L. amplexicaule hat CORRENS (1926) nachgewie- 
sen, dass Liniendifferenzen in bezug auf den Grad des kleistogamen 
Bliihens vorkommen. Dasselbe kann ich aus eigener Erfahrung be- 
statigen. 

Da die Artkreuzungen zwischen den annuellen Lamium-Arten ent- 
weder nicht gelingen oder steril sind (MUNTZING 1926, JORGENSEN 1927) 
kann diese Polymorphie innerhalb der Arten nicht als Resultat rezen- 
ter Artkreuzungen erklart werden. 
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CYTOLOGICAL STUDIES IN THE GENUS 
RIBES L. 


BY OLAVI MEURMAN 
PIIKKIO, FINLAND 





I. INTRODUCTION. 


ee to 1925 the cytology of the genus Ribes had not been studied 
extensively. TISCHLER in his Allgemeine Pflanzenkaryologie 
(1922) recorded the chromosome number of a few hybrid forms, namely 
R. Gordonianum and R. intermedium (n—12) and R. pallidum 
(n=10). On this basis it was assumed that in each case the parents 
had the same chromosome number as the hybrids to which they gave. 
rise. In 1925 whilst studying the occurrence of sex chromosomes among 
dioecious plants I found (MEURMAN 1925) that the chromosome number 
of R. alpinum O' was n=8. 

The chromosome number of the hybrid forms mentioned above 
had earlier been given by TISCHLER (1906) as 8, and as there seemed 
to be little justification for the assumption regarding the parental 
numbers, it appeared desirable to make a more extensive cytological 
study of the genus. The frequent occurrence of hybrids in the family 
also promised considerable cytological interest. It was thought that 
from a study of them some information might be obtained concerning 
the varying degrees of sterility existing among them. 

Fixations of the different Ribes species and hybrids available in 
the Botanic Garden at Helsingfors were made in the spring of 1925. 
The preliminary study of this material showed that the chromosome 
number was the same throughout, 2n — 16, in agreement with that 
observed in R. alpinum (J. Publication of these results was however 
withheld, partly to allow of a more detailed study of meiosis in the 
genus and partly in the hope of getting together a more representative 
collection of forms, particularly hybrids. 

In the meantime TISCHLER (1927 a) has corrected the numbers 
given earlier and has added several new ones. DARLINGTON (1927) has 
also given a short description of the somatic chromosomes of three 
Ribes species. In all cases the number is now given as 8 haploid or 
16 diploid. TiscHLER (1927 b, 1928) in several cytological papers has 
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again dealt in particular with the hybrid R. Gordonianum and its 
parents, of which he gave a first account in 1906. His observations 
and conclusions did not agree in all respects with the results of my 
study of another sterile Ribes hybrid (R. Culverwellii). Since his 
assumption that autosyndesis occurs in R. Gordonianum is also 
not in accordance with general expectation in a hybrid of this type, 
it was thought advisable to include it in this investigation. 


II. MATERIAL AND METHODS. 


Part of the material was collected in Helsingfors, as previously 
stated, in the spring of 1925, but most of it was obtained from the 
rich Ribes collection in the Arnold Arboretum, Mass., U. S. A., and in 
the Geneva Experimental Station, N. Y., U. S. A. I wish to express 
my gratitude for permission to use these sources. The following Ribes 
‘species and hybrids are dealt with in this paper and the origin of the 
material is given in each case: — 


Species: 


Berisia tea OS TP... good oc ccewseevnens i<oTe 
Dy Re A WS 6.55 hie AK oa oe ews ee ET RS H 


Ribesia a) Symphocalyx 
3. R. aureum PURSH. 
4. R. » v. chrysococcum RYDB. ........ 
De ID IS sav eels sSases senses H 
TR, I FR. nn as as os es eaee scenes A 


b) Calobotrya 
7. R. sanguineum PURSH. 


c) Eucoreosma 
i, en INT TUNES, ok ka veers ea ew ee Vou H 
i Mir kpeks dike ctakeerkaaiaws bay G 


d) Ribesia 
me SE ee ee ee er ee G 
11. R. multiflorum Kir. ” 
1 H — Helsingfors Botanical Garden. 
A=Arnold Arboretum, Mass., U. S. A. 


G = Geneva Experimental Station, N. Y., U. S. A. 
? The determination of this species is not quite certain. 
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Grossularioides 12. R. lacustre POM. ... 2.20... ccc cece sc cees H 
Grossularia 8 OTC C Ce TCT C OTE G 
14. R. oxyacanthoides v. Purpusii KOEHNE. .... H 


Hybrids: 


15. 
16. 
17. 
18. 
19. 
20. 
21. 
22. 


. Gordonianum LEM. (= R. sanguineum X odoratum) ... 

. Carriérei SCHNEID. (= R. glutinosum X nigrum) 

. Culverwellii MACFARL. (= R. nigrum X grossularia) .... H, G 
holosericeum OTTO S. DiETR. (= R. rubrum X petraeum) H, G 
urceolatum TauscH. (= R. multiflorum X petraeum) .. 

. robustum JANCZ. (= R. niveum X ?inerme) 

. succirubrum ZABEL. (= R. niveum X divaricatum) 

. innominatum Jancz. (= R. divaricatum X grossularia) .. 


5 Sy UD 


For the fixation of the young buds various fluids were tried, 
including modified Flemming (formula 60 cc. 1 per cent chromic 
acid, 20 cc. 2 per cent osmic acid, 25 cc. 10 per cent acetic acid, 40 cc. 
dist. water), modified Nawashin (formula 100 cc. 1 per cent chromic 
acid, 40 cc. formalin, 10 cc. acetic acid), Kihara’s method (vide 
HUSKINS 1928) and Carnoy (6:3:1). Generally the best results were 
obtained by using Carnoy. The root tips were fixed in modified Flem- 
ming solution. 

The majority of the figures are drawn from material fixed in 
Carnoy, except the somatic plates and a few of the pollen mother-cells. 
In these cases special mention is made of the fixative used. All material 
was embedded in paraffin and then cut at 12 uw for pollen mother- 
cells and at 8 u for root tips. Slides were mostly stained by Heiden- 
hain’s iron-alum-hematoxylin method, but Newton’s gentian violet 
method (vide HusKINS 1927) was also used to some extent. When the 
latter stain was used for Carnoy material, it was found necessary to 
treat the slides with 1 per cent chromic acid after- iodine to prevent 
the rapid solution of the stain during dehydration. Gentian violet was 
found to be of special value for the study of chromosome fragments 
and constrictions in somatic chromosomes. 

The drawings were made at bench level, partly with a Spencer 
fluorite objective 1,3‘mm., N. A. 1,25 and comp. ocular X 25, partly 
with a Zeiss apochromatic objective 1,5 mm., N. A. 1,3 and the same 
eyepiece. Except where noted otherwise, all figures are reproduced 
at a magnification of X 2,300. 
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III. DESCRIPTION OF MEIOSIS IN SPECIES. 
1. PROPHASE. 


The chromosome behaviour of the different Ribes species investi- 
gated in this paper is so similar in all respects that in describing the 
successive stages of meiosis it is not necessary to deal separately with 
them. Early prophase in this genus is not specially suited to a critical 
study because the chromosome threads are very slender and elongated. 
As the nucleus advances into prophase, a reticulum seems to cover 
the nuclear wall. It is impossible to say whether the threads form a 
real reticulum, or whether the net-like appearance is due solely to the 
crossing and re-crossing of the numerous threads. The fact that free 
ends of threads can occasionally be seen makes it more likely that 
the reticulum is not continuous. The long slender leptotene threads 
cannot be followed clearly for any length and therefore no definite 
opinion can be given regarding the supposed paired arrangement. 

The conjugation of the threads can be seen when the nucleus 
begins to grow in size. Fig. 1 shows several examples of the formation 
of thicker bivalent threads by the side by side fusion of two thin 
threads, which often come from different parts of the nucleus. The 
assocjation usually begins at one end, in agreement with the general 
mode in parasyndesis. It is apparently difficult to obtain good fixa- 
tions during synizesis, so that when the synaptic pairing reaches the 
maximum, the contraction of the mass makes further study futile. 
This contraction, so frequently described, is nowadays regarded by 
most authors as due to unsatisfactory fixation. Figures such as fig. 2 
are nevertheless very common, especially in the numerous papers 
dealing with the mode of conjugation in Oenothera (CLELAND 1922, 
1924, SINOTO 1927 and others). In my opinion no conclusions about 
the arrangement of the threads can be obtained from such figures. 
They only show the difficulty of fixing this stage in the material in 
question. The loops which protrude from such a mass may certainly 
as well be bivalent as univalent in nature. It would appear that the 
two thin threads shown at the top of fig. 2 were just about to con- 
jugate at their ends, while in the other loops, consisting apparently 
of thicker bivalent threads, fusion was already completed. 

Following this stage the threads appear to increase in thickness 
and to be more uniformly distributed throughout the nucleus. The 
pachynema stage appears to be of considerable length, judging not 
only from the frequency with which it is found but also from the 
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Figs. 1—11. Prophase stages in p. m. c. of Ribes species (Xx 3,100). — 1. Zygonema. 
— 2. Synizesis. — 3. Pachynema, — 4—5. Diplonema. — 6—-7. Strepsinema. — 
8—10. Diakinesis. — 11. Pro-metaphase. — (1—3. R. sanguineum. — 4—5. R. 
urceolaitum. — 6—9 and 11. R. nigrum. — 10. R. rubrum.) 


fact that the tapetal cells, which at the time of synizesis are bi-nucleate, 
have time to undergo a further division, so that at the end of pachy- 
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nema and beginning of diplonema they are mostly quadri-nucleate. 
Moreover the size of the nucleus has considerably increased by this 
time, the volume being almost twice what it was at synizesis. 

In pachynema the threads are not connected in any continuous 
spireme. In this stage, as well as earlier in zygonema, they show 
free ends and can clearly be followed from one end to the other. 
The conjugation of the threads is so close that at first no split can be 
observed. Then after a time the separation of the homologous threads 
begins. The early diplonema is represented by fig. 3, where for the 
sake of clearness only five threads are shown. Contrary to the con- 
jugation, which seems generally to begin at the ends of the 
threads, the separation starts more or less at their middle. Very often 
the threads make rather abrupt turns and then appear more swollen. 
A closer study generally reveals a split in such places (fig. 3). Fig. 5 
shows the whole length of two individual threads; in the left hand 
one the separation is apparently complete in only one chromomere 
pair. The split rapidly increases in length and at the same time the 
separating parts of the thread move away from one another. At no 
stage has there been observed a parallel arrangement of paired threads, 
running throughout the nucleus, as described by TISCHLER (1927 b. 
fig. 4a). Further, in well-fixed material no connection exists at any 
stage between the nucleolus and the chromosome threads. It is often 
assumed that chromatic material should flow from the nucleolus 
through such a connection (CLELAND 1922, 1926, LATTER 1926) but 
if this were so, the regular presence of a connection would be expected, 
especially in good fixations. 

The structure of the pachytene threads can often be seen clearly 
at this stage. The threads (figs. 3, 4 and 5) show »chromomeres>» 
which vary in size and in distance from one another, though the 
homologous threads are usually similar. In some cases the spiral 
structure is quite obvious and in these instances the thread is uniformly 
thick (fig. 3). As the spiral structure cannot easily be regarded as an 
artefact caused by fixation, one is led to suppose that it more probably 
reveals the true condition. The beaded appearance of the threads 
could then be explained as a contraction of the chromosome material 
in the form of droplets. According to MARTENS (1922, 1925) the 
threads are composed of two kinds of material, a homogeneous 
achromatic matrix and an imbedded »chromonematic element». If 
the fixing fluid acted differentially on these two materials the more 
fluid one might become contracted in this way. On the other hand 














CYTOLOGICAL STUDIES IN THE GENUS RIBES L. 295 





the real existence of chromomeres is strongly emphasised by many 
authors. The evidence for this opinion is to be found in the fact 
that often the size and position of the chromomeres seems to be more 
or less constant in both homologous members as well as in different 
cells and individuals. It can indeed often be observed that the bends 
on one thread agree fairly closely with the bends on the corresponding 
one, and that the chromomeres are usually to be found in these bends. 
This holds true also in the case of Phrynotettix where in the figures 
given by WENRICH (1916) the prominent chromomeres are situated at 
the ends and in the bends of the threads. There seems also to be a 
relation between the acuteness of the bend and the size of the chro- 
momere; the more acute the former, the bigger the latter. If the for- 
mation of the chromomeres is due to differential shrinkage, then they 
should occur at approximately equal distances and be of approxima- 
tely the same size on straight parts. When, however, bends are 
formed on the threads, the chromomeres would tend to form, as far 
as possible, on the bends. This can readily be demonstrated in the 
following manner. If a straight glass rod is immersed in glycerol and 
then suspended horizontally, the glycerol will collect in uniformly 
distributed droplets of constant size along the rod. If a bent rod is 
used and suspended in a horizontal plane, it will be found that each 
of the bends supports a larger drop than normal, and that the straight 
parts of the rod between the bends behave as in the first expériment. 
That the chromosome threads possess a certain longitudinal differen- 
tiation is not by any means contradicted by the above explanation of 
chromomeres. It is not doubted that larger segments in chromosomes, 
constantly present, reveal actual conditions (WILSON 1925, p. 908—911, 
fig. 427, g—j). These segments, which have also been called chromo- 
meres, are not to be confused with the small almost spherical bodies 
here considered. 

I do not propose to deal with this question in any detail in this 
paper, and no further references are given as such can readily be 
obtained from cytological manuals (COwpRyY 1924, WILSON 1925, 
SHARP 1926). 

The diplotene threads can easily be followed through the succes- 
sive stages up to diakinesis. The bivalent nature of the pachytene 
threads is clear, the split.is obviously due to the separation of two homo- 
logous chromosomes and they cannot be regarded as equationally split 
single threads. The separation of threads now continues towards the 
ends and at the same time the threads appear to shorten. They are some- 
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times twisted around each other, giving characteristic strepsinema 
pairs. The twists are not as numerous as in many animals and other 
plants, and rarely more than three loops are to be seen. They are 
mostly still connected at both ends. Occasionally the connection is 
to be found in the middle, all the ends being free. In figs. 6 and 7 
characteristic strepsinema pairs are shown. The chromomere struc- 
ture is no longer so clear and good fixation again appears to be more 
difficult to obtain so that on account of contraction often only a few of 
the pairs in a cell can clearly be seen. It seems probable that chiasmata 
have been formed at the fusion points of the loops, but this cannot 
be stated with absolute certainty. Better evidence for an actual 
chiasma can be obtained by studying the diakinesis. Here, as for 
example in the two big pairs in fig. 8, the chiasma is obvious, though 
it cannot be seen as well in the drawing as in the preparation, for in 
the latter case there is the possibility of differential focussing. 

The gradual shortening and thickening of the strepsinema threads 
leads directly to diakinesis. The gemini are at first rather long and 
slender, the members often lying relatively far apart owing to the 
wideness of the ring. In middle diakinesis they approach nearer to 
one another sometimes forming more or less compact rings and some- 
times resembling pollinodes etc. The forms of gemini in diakinesis 
can be seen in figs. 8—10. These are also described in detail for 
R. alpinum Cin my earlier paper (1925). In many cases they still 
strikingly resemble the twisted strepsinema rings and the same form 
and number of loops is to be found. Thus the pairs already men- 
tioned (fig. 8) correspond very closely in every respect with many 
of the strepsinema pairs (figs. 6 and 7). 

Although in middle diakinesis the members of some pairs still 
lie rather far apart (figs. 10 and 12), the bivalent nature of such 
gemini is clear because the connecting thread can easily be seen. In 
some rare cases univalent chromosomes can be found. In the nucleus 
of Ribes nigrum shown in fig. 9 seven pairs and two univalent chro- 
mosomes are present. The exactly similar univalents are very far 
apart and have no connection, so apparently no conjugation has taken 
place in this case between them. A thin thread seems to connect 
one of the univalents with the nearest pair, but I am not inclined 
to regard it as an actual connection. Thin unstained threads can 
occasionally be observed in nuclei at this stage, but they appear to 
be formed from material which has no direct relation to the chro- 


mosomes. 
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The nucleolus throughout the prophase is round in shape and 
stains rather heavily. It geneially disappears quite suddenly at the 
time of the post diakinetic contraction, but may not do so until the 
disappearance of the nuclear membrane. This contraction after dia- 
kinesis is very characteristic and obviously not due to fixation. The 





17 
14D 
age 
~ 
oe 
140 
45 16 
Figs. 12—17. Reduction divisions in p. m. c. of Ribes species. — 12. Diakinesis in 
R. saxatile G. — 13. Post diakinetic contraction in R. lacustre.— 14a+b. Early 
anaphase of the first division in R. americanum. — 15. Late anaphase of first divi- 
sion in R. multiflorum. — 16. Interkinesis in R. nigrum. — 17. Second division 


anaphase plates in R. tenuiflorum. 


chromosomes retain clear outlines, and this is an excellent stage at 
which to count the number of gemini. This stage in R. lacustre is 
given in fig. 13. (The gemini on top are drawn separately so that 
their number and form can more easily be seen). Apparently the 
nuclear sap is flowing out at this time through the membrane, which 
shrinks around the gemini, forcing them into the middle of the cell. 
Immediately afterwards the nuclear wall disappears; the nucleolus, if 
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still remaining, also disappears and the gemini are found free in the 
plasma, but still in exactly the same relative position (fig. 11). 


2. THE FIRST AND SECOND MEIOTIC DIVISIONS. 


The spindle is now formed and in this »pro-metaphase» stage 
the bivalents are scattered rather widely through the cell and lie with 
their axes in different planes. Later a regular metaphase plate is 
formed, although generally the members of some pairs are already at 
a distance from each other. These apparently are the larger ones 
of the set (cf. MEURMAN 1925). The rest are more closely connected, 
often forming bivalent rings. This different behaviour is partly due 
to the differing position of the points of attachment, which according 
to the somatic constrictions are more or less sub-terminal in some 
pairs and median or sub-median in others (DARLINGTON 1927). 

The mid-anaphase must be of short duration, because it is more 
rarely found, and then only in a very few of the pollen mother-cells 
of an anther. In some species the anther contains only metaphase 
or late anaphase stages, in others, e. g. R. sanguineum, all the stages 
from early metaphase up to telophase can be found in the same 
anther sac. : 

Only occasionally and in a few chromosomes can any indication 
of the equational split be seen, at metaphase and early anaphase, but 
as soon as the chromosomes have reached the poles it can very clearly 
be seen. The chromosomes then also show the constriction, which 
often gives rise in polar view to a Maltese-cross type of appearance. 
In side views the split is not generally so marked, owing to the 
compactness of the chromosomes and their position relative to the 
surface of the slide. 

The chromosomes now come quite close to each other, often 
clumping together in the beginning of the telophase, and the nuclear 
membrane is formed. In interkinesis they soon reappear with more 
definite outlines, this being usually a very good stage for the deter- 
mination of the haploid chromosome number (fig. 16). The cross- 
like appearance is again very marked at the end of this stage (fig. 62, 
page 310). 

In the second division the metaphase plates are very regular and 
usually lie either at right angles or in parallel planes. The chromo- 
somes are elongated and show a constriction which gives them a dumb- 
bell like appearance (fig. 17). The four daughter nuclei now formed 
seem to reach a metabolic stage before the cell wall formation starts. 
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No cell wall layer is to be found. The formation seems to begin as ‘ 
a cleavage at the surface of the cell which very rapidly reaches the 
middle, separating the four newly-formed daughter-nuclei (fig. 64, 
page 311). 

The chromosome number of the 14 species investigated is 2n = 16. 
This number has been determined in most cases in diakinesis, in the 
heterotypic, and in the homoeotypic division. The figures of the differ- 
ent species given were chosen to illustrate the whole process of meiosis. 
In the list below the numbers are given of those figures in which the 
chromosome number can be counted. 
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| 6 » odoratum ............00 — — 43 sts _ ~ 
| 7 » sanguineum ............ — |34-38) 44 — — (21,22, 23 

8 » americanum ............ _— 28 |44a+5) — _— 

9 » Nigrum .............06.| 9,11 29 40 16 — 
10)  PODPUM c.5.secc0050080s 10 _ — — = 

11. »~—s maltiflorum ............ -— 27 15 -- 

M2 CaCUSIRe sees. ccsecccsesees 13 — —_ — 2 
13. » = leptanthum............... _ 30 39 — — 
14. » oxyacanthoides v. 
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IV. THE SIZE OF THE CHROMOSOMES. 


It is of great interest to consider whether conclusions can be 
drawn regarding the relative size of the chromosomes in different 
species. According to TISCHLER (1927 b) one of the most important 
features in the cytology of the hybrid R. Gordonianum is the fact that 
the two parental chromosome complements differ considerably in size. 
He finds that the chromosomes of the one parent, R. sanguineum, are 
clearly bigger than those of the other, R. aureum. In root tip cells 
the size was found to be somewhat variable, depending on the size 
of the cells themselves and on other »trophical» influences. He says 
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(loc. cit. p. 622): »In einer grossen Zelle von Ribes aureum sind die 
Chromosomen also grésser als in einer kleinen von sanguineum». In 
the majority of cases, however, he finds a slight but marked difference 
in accordance with his expectation. »Im ganzen sind die Chromoso- 
men von Ribes aureum auch hier wie in den Reduktionsteilungen 
kleiner als die von Ribes sanguineum» (p. 624). In the pollen mother- 
cells the difference is more pronounced, he says, and it is to be found 
in both polar and side views. : 

DARLINGTON (1928 b) in his recent paper strongly criticises 
TISCHLER’s assumption. He finds from a study of root tips of R. sangui- 
neum, aureum, nigrum, grossularia and oxyacanthoides and also of the 

ay al i — ak a i gal 
we 1") num that there is no 

es le ef } i Ss. _— real difference in the 
- gl an Tas size of the chromo- 
SV Wwe somes of these spe- 

‘a\ cies. He says: »The 


18 variation in length 


ye WS Oh Soon, 
ANY =~ P 
NV \ bo J 5 the same. The short- 
xy { Ne “N est chromosome is 
a ae a ci 
pproximately 1,5 4 
21 22 93 and the longest ap- 
Figs. 18—23. Somatic metaphase plates from root tips proximately 2,5 in 
(x 3,100). — 18—20. R.aureum.— 21—23. R.sanguineum. each species as well as 
in R. Gordonianum>. 
I have also studied the somatic plates in numerous root tips of 
R. sanguineum and R. aureum. In fig. 18—23 three plates of each of 
them are drawn. It will be seen at once that the absolute size of the 
chromosomes varies in a high degree in different plates of one and 
the same species. Obviously this may be due in part to the fixation. 
DARLINGTON considers that (loc. cit. p. 3): »The explanation of the 
difference in size observed by TISCHLER between the chromosomes of 
R. aureum and R. sanguineum is probably in a difference of permea- 
bility to fixing reagents». He supposes also that the slight difference 
in chromosome size which can be found in his own figures is due to 
the difficulty of getting as good a fixation in R. aureum as in 
R. sanguineum. Although this must be admitted to be one of the 
probable causes of such a difference, there is also apparently some 








Ce ee eee? pee ¢ pee? (ee al 











CYTOLOGICAL STUDIES IN THE GENUS RIBES L. 301 





relation between the size of the chromosomes and that of the cell. 
The position of a cell in the root must also be taken to have some 
influence in this respect. Two of the plates of R. sanguineum (figs. 21 
and 22) are drawn from the same root tip and are situated at the 
same distance from the root surface. It is therefore scarcely possible 
that the fixation is the sole reason for the difference which is to be 
observed. 

It is obvious that there are differences both in the size and in 
the constrictions of the chromosomes within the complement as stated 
by DARLINGTON (1927, 1928b). This can also be seen in the figures 
given in the present paper. It is evident then that if the difference 
in chromosome size between the species is not great, the corresponding 
homologous chromosomes must be individually compared. In Ribes 
species it is in my opinion impossible to classify the A A 
somatic chromosomes in detail. Owing to their small 4) fn 
size, to the difficulties arising from their bent Why 
forms and from the angles at which they may 
lie, no accurate measurements can be made. One 94 
pair with a rather large satellite is as a rule clearly ,, g.24. Side view 
observable. It can be seen in all the metaphase plates of anaphase in 
drawn, and also in fig. 24 which shows an anaphase "0° tip cell of 
: " S 3 R. sanguineum 
in side view. Owing to the fact that the satellites at showing the pairs 
this stage lie more or less between the separating chro- with _ satellites 
mosome plates they are easy to observe. In R. sangui- aa (x 
neum there also seems to be another pair bearing a oer 
very small satellite, but it has not been found in all the plates. It 
appears that in many cases this small satellite is so closely attached 
that it is not visible. 

When the above facts are kept in mind it is apparent that from 
the somatic plates no definite conclusion whatever can be obtained 
regarding the supposed difference between the chromosomes of 
R. sanguineum and R. aureum. The variation within a species, be it 
due to fixation or to the size of the cells or to whatever influences, 
is such that it ranges over the possible difference between the species 
in question. 

In the pollen mother-cells also the differences of the chromosomes 
inter se are usually marked. This was pointed out for R. alpinum & 
in my earlier paper (1925). The same is apparently true in regard 
to the other species. In diakinesis (cf. figs. 8—10 and 12) one can 
observe how the different gemini vary in size, some having almost 
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twice the volume of the others. In heterotypic polar views the same 
difference is often to be observed, but as the size here depends largely 
on the form of the chromosomes and the angle in which they lie, no 


®e 
“= 


25 


9%u 


Figs. 25—38. Anaphase plates of the first 
division in p. m.c. — 25. R. tenuiflorum. 
— 26. R. oxyacanthoides v. Purpusii. — 
27. R. multiflorum. — 28. R. america- 
num. — 29. R. nigrum. — 30. R. lep- 
tanthum. — 31. R. aureum vy. chryso- 
coccum, — 32. R. aureum (Carnoy + 
Flemming fixation). — 33. R. aureum. 
— 34. R. sanguineum, metaphase plate. 
— 35. R. sanguineum, middle anaphase. 
— 36—38. R. sanguineum, late anaphase. 


classification according to size can 
be made. It is evident that, view- 
ed from above, a straight rod- 
shaped chromosome will appear 
different from others which may 
be bent in various ways. If we 
compare the two polar views of 
R. sanguineum in figs. 34 and 35 
the dissimilarity in this respect is 
striking, although they are from 
one and the same anther lobe. 
One (fig. 34) represents an early 
anaphase plate, the other a slightly 
later one. In the former the 
chromosomes are still partly con- 
nected to their mates, forming 
rings, pear-shaped or similar bo- 
dies. In the latter plate they are 
all more rounded. In late ana- 
phase plates the halves may lie on 
the same level or they may more 
or less cover each other (cf. figs. 
36—38). 

In figs. 25—38 anaphase pla- 
tes from 9 different Ribes species 
are given. It is evident that 
although in some cases at least a 
real difference in chromosome 
size exists between them, corre- 
sponding ones cannot be picked 
out from all the species, nor 
can accurate measurements be 


made of their volume for comparison. 
It is generally admitted that the size of the chromosomes in pollen 
mother-cells varies in some degree not only in different individuals 


but also in one and the same plant. 


That different fixing fluids can 


act differently in this respect is well known. In figs. 25—38 the plates 
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are drawn from Carnoy material, with the exception of one R. aureum 
plate (fig. 32) which is from material fixed by Kihara’s method. The 
fact that the chromosomes in this plate appear somewhat smaller than 
those in the other R. aureum plate (fig. 33) is probably due to this 
difference of fixatives. 

The difference in chromosome size between R. sanguineum and 
R. aureum on the other hand is quite marked in the above figures. 
R. leptanthum (fig. 30), a species related to R. grossularia, has also 
rather small chromosomes. In my opinion, however, a better basis 


for judgment of the 
relative chromosome l 16 {333 4 32439838 
size in different spe- 

39 40 


cies can be obtained 
from side views. 
In figs. 39—44 side rY ¢ q 
views of all the eight $3 ; } } ( 
chromosome pairs of debs 33 ] 4 
one cell of certain. Ri- ai “9 


bes species are drawn 
separately (cf. also figs. 


the chromosome pairs 
of R. odoratum and 


ve, meinem] VTP EG ES 


R. aureum v. chryso- Figs. 39—44, First division side views of all eight pairs 
coccum, as there seem within one single cell (x 3,100). — 39. R. leptanthum 
to be different opi- (Carnoy + Flemming fixation). — 40. R. nigrum. — 41. 
nions amongst the R. aureum vy. chrysococcum. — 42. R. aureum, — 43. 

; R. odoratum (Carnoy + Flemming). — 44. R. sanguineum. 


systematists regarding 

the parents of the hybrid R. Gordonianum. Some authors give it as a 
hybrid between R. sanguineum and R. aureum, whereas others (REHDER 
1927) regard it as a hybrid between R. sanguineum and R. odoratum. 
In these side views we see again that there are some large. pairs, 
almost twice the volume of the smaller ones, but there is a series of 
intermediates between them. Again the differences in form make com- 
parison difficult. It must be noted on the other hand that the homo- 
logous chromosomes in each pair are identical in volume. This has 
been studied with great care in numerous side views in the various 
species, and if sometimes at first glance there seemed to be a slight 
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difference in this respect, careful focussing has shown quite definitely 
that it was due to an optical effect. 

The difference in chromosome size between different species pre- 
viously described, as seen in polar view, can be verified here. R. odo- 
ratum and R. leptanthum especially appear to have smaller chromo- 
somes than the rest. There is also a clear difference in size between 
R. sanguineum and R. aureum. I am well aware that the difference 
between the last mentioned species being slight may be thought un- 
convincing. It would not be surprising if in some varieties of, say, 
R. aureum, the relations might be reversed. The chromosomes of the 
variety R. alpinum v. chrysococcum and those of R. tenuiflorum (some- 
times regarded as a variety of R. aureum) are if anything, judging 
from the figures, a trifle larger than those of R. aureum. If the differ- 
ence in the maternal and paternal complements of a hybrid is to be 
demonstrated with certainty, it must be done by comparing these 
chromosomes in the hybrid itself. 


V. THE SEX CHROMOSOMES IN DIOECIOUS RIBES SPECIES. 


The possible existence of recognisable sex chromosomes in dioecious 
Ribes species has been studied by me in R. alpinum of (1925). No 
heterochromosome pair could 
be found in the pollen mother- 
cells, and a similar negative 
result seemed probable in the 
case of other dioecious Ribes 
species. This has been borne 
out by R. saxatile C', of which 
a diakinesis figure with all the 
eight pairs distinguishable is 
given at fig. 12. 

It seemed improbable that 
distinguishable sex chromoso- 
mes should exist in the female, 
but the possibility of this was 
tested in the embryo-sac mo- 
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46 
Figs. 45—46. Embryosac mother-cells of R. 


orientale 9. — 45 a+b. Diakinesis. — 46. ther-cells of R. orientale 9, 
Second division anaphase plate. where numerous meiotic stages 

were found. At diakinesis, as 

far as can be judged, there is no difference in size between the mem- 
bers of the gemini (fig. 45 a+b). A number of first and second 
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division polar views have also been studied from 

this point of view and it has been possible in f 

some cases to count all the eight chromosomes $3 
47 





in all four anaphase plates of the second division, 
of which one is here reproduced (fig. 46). The 
best evidence for the similarity of the homo- ’ ; 
é Fig. 47. The eight pairs 
logous chromosomes of the different pairs, how-  grawn from one em- 
ever, can be got from side views of the first bryosac mother-cell of 
division metaphase. In fig. 47 all the eight 2: orientale Q, hetero- 
: . typic metaphase 
pairs from one embryo-sac mother-cell are drawn (x 3,100). 
separately, and the similarity may be seen clearly. 
My earlier assumption that neither the male nor the female 
individuals of dioecious Ribes species possess any heterochromosome 


pairs has therefore proved to be correct. 


VI. IRREGULARITIES IN THE MEIOSIS OF RIBES SPECIES. 


Meiosis occurs with great regularity in most cases in the species 
investigated, but a certain number of irregularities can be found. The 
frequency seems to vary to some extent in the different species; 
nevertheless they must be regarded as rare exceptions. The occurrence 
of irregularities has been studied more particularly in R. americanum 
and R. nigrum. In the metaphase of R. americanum shown in fig 48 
there are seven bivalents and two univalents. The latter are both on 
the same side of the equatorial plane, and without doubt have failed 
to conjugate during prophase. This failure to pair has in some cases 
been proved in diakinesis, as can be seen from fig. 9. 

The anaphase stage is well suited for the study of the frequency 
of univalents. In longitudinal sections in Ribes species almost all the 
pollen mother-cells have their axes parallel to the section surface, so 
that if lagging univalents are present they can readily be observed. 
One such cell of R. americanum is shown in fig. 49. Only one of the 
univalents is lagging between the poles. It is natural that this be- 
haviour on the part of the univalents often results in both being 
included in the same nucleus and so gives rise to »non-disjunction». 
There are often indications of splitting in the lagging univalents (cf. 
fig. 49) but in most cases at least, the nuclear membrane will have 
been formed before the division has been completed. This will be 
more evident when the results in the hybrids have been dealt with. 

As a result of »non-disjunction» different numbers can be counted 

Hereditas XI. 20 
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in the second division plates. In fig. 50 all the four daughter ana- 
phase plates of a R. americanum pollen mother-cell are drawn and it 
can easily be seen that the numbers are 9 + 9 and 7 +7 respectively. 
That non-disjunction in the strict sense ever occurs in a pure species 
is, however, to be doubted, for in the various plants I have examined 
no evidence for such behaviour of bivalents has ever been found. 


48 51 


49 


Figs. 48—51. Irregularities in meiosis of R. americanum (figs. 48— 50) and R. nigrum 

(fig. 51). — 48. First division metaphase with two univalents. — 49. First division 

anaphase with one lagging univalent. — 50. The four daughter plates in second 

division anaphase with 7+7 and 9+9 chromosomes respectively. — 51. Second 
division anaphase with one lagging and undivided chromosome. 


Generally the formation of two types of pollen is the result of failure 
to conjugate, and not to real non-disjunction (GATES 1908, SEILER 1921). 
I have, however, found rare instances where in the second division 
one of the chromosomes is retarded in its division and can be found 
lagging between the anaphase plates. This could obviously give rise 
to a tetrad with three different types of pollen, instead of two which 
is the result of ordinary »non-disjunction». In fig. 51 such a lagging 
chromosome in the second division of R. nigrum is shown, and would 
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apparently result in a tetrad with 7 +9 and 8+ 8 chromosomes in 
the respective daughter nuclei. 

In R. sanguineum, R. aureum and some others, one or two lagging 
univalents have also been observed, but although no statistical counts 
have been made, the numbers of such pollen mother-cells must be 
very low, certainly not exceeding one per cent in material grown under 
normal conditions. 


Vil. HYBRIDS IN WHICH THE REDUCTION DIVISIONS 
ARE USUALLY REGULAR. 


It is known that many of the Ribes hybrids are highly fertile. 
JANCZEWSKI (1907), when describing 19 hybrids, mentions that in some 
of them the pollen is almost normal, in others almost completely sterile, 
all grades between these extremes being present. I have investigated 
five of the more or less fertile hybrids, viz. R. holosericeum, R. robus- 
tum, R. succirubrum, R. innominatum and R. urceolatum. They all 
possess the normal number of 16 chromosomes in their vegetative cells 
and as meiosis is in most respects similar to that of the species already 
described, it will not be necessary to treat it in detail. The prophase 
stages show that a normal synapsis occurs as in the species, at least 
in the majority of the pollen mother-cells. In the description of 
meiosis in the species, two of the figures (4 and 5) where the separation 
of the paternal and maternal chromosome threads in diplonema was 
shown, were drawn from the pollen mother-cells of the hybrid R. ur- 
ceolatum. The following stages, strepsinema and diakinesis, do not 
reveal any new features. In these stages there must, however, already 
be some cells which differ from the rest and give rise to the ir- 
regularities observed in reduction divisions. In these early stages it 
is not easy to judge in the case of certain threads whether they 
are univalent or simply two homologous threads which happen to 
have opened rather widely. Diakinesis offers the first good oppor- 
tunity for such observations, and in fact one not infrequently 
finds nuclei where two or more univalents are undoubtedly present. 
The irregularities are, however, best studied-in the reduction divisions, 
observations of which are given below. 

R. holosericeum. Only a relatively small number of good slides 
with reduction divisions have been studied. Meiosis seems to be 
normal and no univalents have been observed. The chromosome 
number in all the heterotypic metaphase and anaphase plates counted 
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has been 8. One anaphase plate is shown in fig. 52. In many ana- 

phase side views and in second divisions the chromosomes have been 

counted in all the daughter plates and the normal num- 

ber was always found. Apparently cells with lagging 

univalents and the like do not occur more often than in 

good species. No doubt the fact that no irregularities 

were observed is due to the small amount of material exa- 

Fig. 52. Hete- mined. It is interesting to note that according to JAN- 

rotypic ana- CZEWSKI (1907) the. seeds formed by this hybrid are 
phase plateof numerous and fertile. 

” gia R. robustum. According to JANCZEWSKI’s observa- 

‘ tions this hybrid also has very good pollen, not more than 

5—10 per cent being abortive or granulated. A diakinesis with the 

normal number of 8 gemini is shown in fig. 53. The very regular 

mode of division is also seen in figs. 54 and 55 where one side view 


54 57 
Figs. 53—57. Reduction divisions in p. m. c. of R. robustum. — 53. Diakinesis. 
— 54. First division anaphase side view. — 55. First division anaphase polar view. 
— 56—57. First division anaphase with one lagging univalent. 


and one anaphase plate of the heterotypic division are drawn. It is 
obvious that conjugation is not always perfect, as in one section 
one may often find four or five cells at the heterotypic anaphase, each 
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showing one or two univalents. Figs. 56 and 57 illustrate such cases. 
In both of these the univalent lies rather near the plate with eight 
chromosomes, so that in these cases »non-disjunction» would apparently 
result. In the cell shown in fig. 57, of gag _ of the lower ana- 
phase plate is to be found in the preceding 
section, the univalent shows a marked @ 248 Q) Sf L38s 
split, but apparently it will not have time 
to divide before the telophasic membrane 
is formed (cf. p. 310). 58 59 

R. succirubrum and R. innominatum. Figs: 58—59. First division ane- 
Being closely related and showing the phase plate and the eight biva- 
same proportion of irregularities, these can ents drawn separately from one 
be treated together. According to na Oe a 
CZEWSKI they both have the same amount wai 
of sterile pollen. The chromosomes in these hybrids are smaller than 
in most of the other Ribes species studied. To get accurate figures of 
these two species it was necessary to use a higher magnification (objec- 
tive 1,5 mm.), but the figures have been reduced to either the standard 
size (X 2,300) or X 3,100 similarly to those of the other species and 
hybrids. The anaphase plate in fig. 58 
and the side view of the eight chromosome 


pairs, drawn separately, from one pollen 
mother-cell of R. innominatum in fig. 59 
show the relative smallness of the chro- 


mosomes. The side view is of conside- 
rable interest because it reveals that in 
this hybrid, as in all the others represen- 
ted in this group, no difference in size can 
be observed between the homologous ma- 


a Figs. 60—61. P. m. c. of R. inno- 
ternal and paternal chromosomes forming 


minatum. — 60. First division 


the bivalents. The range from bigger pairs 
to smaller pairs is also quite apparent and 
similar to that in the species. 


metaphase with two univalents. 

— 61. Interkinesis with one lag- 

ging chromosome between both 
daughter nuclei. 


Cells with univalents, although not 
numerous, can often be found from diakinesis onwards in both of these 
hybrids. One metaphase side view in fig. 60 shows two univalents, 
one near the equator, the other nearer one of the poles. It is to be 
supposed from the observations at later stages, that in such cases 
the univalent nearer the pole will often be included with the other 
chromosomes going to that pole. The univalent at the equator will, 
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however, generally be found to lag between the poles and to give rise 
to figures like those of R. robustum (cf. figs. 56 and 57). 

Usually only one of the univalents will be found lagging in the 
late anaphase and telophase. When telophase is reached it will form 
a nucleus of its own. As mentioned above, there are indications that 
the lagging univalent will rarely if ever have time to undergo a divi- 
sion before this stage is reached. This rests on evidence from inter- 
kinesis and from the homoeotypic division. One pollen mother-cell in 
interkinesis shows (fig. 61) the univalent lying just between the two 
nuclei. It is retarded also in that it has not yet formed its nuclear 
membrane although both daughter nuclei at the poles have already 
reached the metabolic stage. 


{In homoeotypic divisions I have repeat- 
edly found one or two univalents lying outside 
the plates. The fact that the total number of 
chromosomes found at the beginning of this 
stage both in normal cells and in cells with 

62 univalents present is 16 and that it is in ana- 
63 


phase that the halves of the univalents first 
begin to separate, gives further support to the 
assumption made above regarding the behav- 


Figs. 62—63. P. m.c. of jour of the lagging univalents in the hetero- 
R. succirubrum, — 62. Late wate diviat 

interkinesis. — 63. Second ao r panne 

division metaphase with Fig. 62 shows a regular nucleus of R. suc- 


one retarded chromosome cirubrum at late interkinesis, where the cross- 
— bs 2 Mage both jike form of some of the chromosomes is very 

marked just before the beginning of the 
second division. In fig. 63 a special kind of irregularity found in 
R. succirubrum is shown. Here we see seven chromosomes in each of 
the second division plates, although one of them is a little out of the 
plate. A bivalent with one of its chromosomes near each plate lies 
elongated between them. The plates are» not in the same plane and 
are not quite parallel and owing to the oblique position of the bivalent 
the real distance between its members cannot properly be seen from the 
figure. In reality the connecting thread is longer and the chromosomes 
more stretched out, which gives quite a peculiar appearance to the bridge 
which is formed. Apparently this pair has been so retarded in the 
heterotypic division that. it has not been able to complete its division. 
During interkinesis it has perhaps been lying between the poles with- 
out forming a nucleus of its own. The separation of the bivalent may 
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be completed when the other chromosomes begin to divide in the 
second division anaphase °. 


Fig. 64. Young tetrad of R. succirubrum. — Fig. 65. Hexad of R. innominatum. 


68 
Figs. 66—68. P. m. c. of R. urceolatum. — 66. Pro-metaphase with the eight 
bivalents. — 67. First division anaphase plate. — 68. First division anaphase side 
view with lagging and split univalents between both polar plates. — 69. Second 
division anaphase with 8+ 8 and 8+8 chromosomes. 


The fact that in second division univalents are often found 
dividing outside the main spindles leads to abnormal tetrad formation. 


1 I have noticed the occurrence of cells of this kind in other plants, e. g. 
Aucuba japonica, of which interesting tetraploid species I hope in the near future 
to be able to give a detailed cytological description. 
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Although I have not specially looked for abnormal tetrads in these 
hybrids, I have sometimes observed them. A normal tetrad of R. succi- 
rubrum demonstrating wall formation is shown in fig. 64 and a hexad 
of R. innominatum in fig. 65. 

R. urceolatum. The early stages in this hybrid, as mentioned above, 
offered stages favourable for the study of the splitting pachytene 
threads (cf. figs. 4 and 5). The conjugation and formation of gemini 
in this hybrid could by this means be proved to be similar to that in 
the good species. A normal pro-metaphase stage just after the »third 
contraction» is shown in fig. 66 and one anaphase plate with the haploid 
chromosome number in fig. 67. The haploid number of eight chromo- 
somes can also be counted in the second division anaphase side view 
(fig. 69) in all four plates. In every case the affinity between the 
homologous chromosomes of the paternal and maternal complements 
must be somewhat less in this hybrid than in the others. In none of 
the latter have any cases been observed with more than two univalents 
in one pollen mother-cell, whereas in R. urceolatum, although in the 
majority of pollen mother-cells the reduction divisions seem to take 
place in a normal manner, some cases have been found which show a 
greater disturbance in this respect. Fig. 68 shows one anaphase side 
view where six univalents are still lagging, and as one plate contains 
only four chromosomes, not more than four bivalents could have been 
present. The number of univalents must then have reached the high 
total of eight, or in other words conjugation has taken place in only 
half of the chromosomes. Moreover the irregularities in this cell differ 
from those previously described in that some of the univalents have 
divided and the halves separated at the heterotypic division. The 
irregular arrangement of the lagging univalents in regard to the equa- 
torial plane is also noteworthy and quite characteristic of all Ribes 
hybrids. The univalents, whether split or divided, are not as a rule 
included in the polar nuclei. This accounts for the existence of pollen 
mother-cells with supernumerary nuclei at interkinesis. 

The higher degrees of irregularity in reduction divisions of Ribes 
hybrids will be dealt with at length in the description of the sterile 
hybrids. It must however be stated that while the degree of cytolo- 
gical irregularity within any one cell exhibits a continuous range from 
that found in the most fertile hybrid forms to that in the most sterile 
ones, yet the percentage of cells showing irregularities is sharply 
discontinuous. In the fertile hybrids the number of regular divisions 
is very much greater than that of the irregular ones (the irregular 
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pollen mother-cells do not exceed 5—10 per cent), whereas in the sterile 
forms the situation is reversed. 


Vill. HYBRIDS WITH HIGHLY IRREGULAR REDUCTION 
DIVISIONS. 


The study of the sterile hybrids, viz. R. Gordonianum, R. Culver- 
wellii and R. Carriérei, has revealed several features of considerable 
cytological interest. The meiosis seems to differ in many respects 
from what is generally observed in hybrid plants. A difference in 
size between the parental chro- 
mosome complements has gi- 
ven an exceptional opportunity 
for the study of the relative af- 
finities of the chromosomes 
and their consequent mode of 
conjugation and division. 


The earlier prophase sta- oa 
ges can only be dealt with 


briefly, owing partly to the 7 
unfavourable nature of Ribes 
material in general (cf. p. 292) 
and partly to difficulties ari- 


sing from the hybrid consti- 70 


tution of the plants. No at- Figs. 70-—71. Prophase figures of sterile Ribes 
hybrids. — 70. Paired and unpaired chromo- 
tempt has been made to follow some threads in p. m. c. of R. Gordonianum. 


the behaviour of the chromo- — 71. Strepsinema pairs of R. Carriérei. 

some threads prior to synizesis. 

Owing to the synaptic contraction, here as in the good species regarded 
merely as a result of fixation, no observations of any value can be 
obtained except from the pachynema stage onwards. No clear pachy- 
nema stage with bivalent threads strongly conjugated throughout can 
be shown to exist. The nucleus appears to contain numerous fine 
entangled threads. Nevertheless, thick threads are also present, but 
generally if they can be followed individually it will be noticed that 
after a short distance they will be seen to split into two thinner threads. 
It appears that in the pollen mother-cells the chromosomes within a 
cell may undergo their successive changes at different rates. This 
often causes some difficulty in interpreting the nature of a thread. 
In fig. 70 a stage between diplonema and early strepsinema is shown 
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Only a part of the threads have been followed and drawn, but it can 
be seen that in some places two apparently separate threads joined only 
at one end are lying more or less in line with one another. In other 
places two somewhat similarly bent threads are fused at both ends. 
Curiously enough in the pair below, one member appears to be some- 
what longer and thicker than the other, at the same time revealing a 
spiral structure. 

In the later strepsinema, chromosome pairs exactly similar in form 
and appearance to those given of the species can be seen (fig. 71), but 
at the same time there are usually other more elongated apparently 
univalent threads or threads connected only at their ends. No indi- 
cation of a telosynaptic mode of conjugation has, however, been found, 
since no continuous spiremes have been observed, nor are there any 
indications that the split in the threads might be an equational one. 
Segmentation of a spireme thread into separate chromosomes as 
described by TISCHLER (1927b) is out of the question. The whole 
appearance is just what would be expected when in many pairs con- 
jugation has failed to take place. 


1. RIBES GORDONIANUM. 


It is more convenient to treat the three hybrids separately from 
diakinesis onwards. Although R. Culverwellii was worked on first, 
R. Gordonianum will be first described, having been most thoroughly 
studied and also being the one in which TISCHLER (1927b, 1928) 
believes autosyndesis to occur. The different stages of meiosis have 
been carefully followed and annotations made in altogether 200 slides 
of this form. ' 

TISCHLER has doubted the existence of ordinary diakinesis in this 
hybrid. He finds only an early diakinesis with nothing but univalents 
arranged in a row and already split, and a late diakinesis where chro- 
mosomes of the same size are coming together in pairs. Typical 
diakinesis could not be found at all. He says (1927 b, p. 631): »Sehr 
viele Bliiten haben mein Assistent Dr. JARETZKY . . ., sowie ich selbst, 
daraufhin untersucht, ob nicht irgendwo die bekannten »Kreuze, 
Doppelstaébchen oder Ringe» aufzufinden waren. Unsere Bemiihungen 
waren vollig negativ>». 

The pollen mother-cells in strepsinema show that both ordinary 
pairs and univalent threads are present. These contract to form the 
chromosomes in early diakinesis. Here we see clearly that the num- 
ber of gemini is different in different nuclei. In some cases only a 
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few pairs are present, most of the chromosomes being univalent. In 
other cases more bivalents are found. The difficulty in counting the 
chromosomes at this stage arises from the previously mentioned varia- 
tion in their rate of development. In the pairs they mostly have a 
more compact form, whereas the univalents are more elongated and 
thread-like. A diakinesis stage with typical gemini shapes such as 
rings, parallel rods etc. does occur in this hybrid (fig. 72). The most 
important feature is that a dissimilarity is often evident in the mem- 
bers of the pairs. One could not hope to find a more suitable case 
to illustrate this than the nuclear cap shown at fig. 73, where two 
rod-shaped chromosomes lie absolutely parallel to each other and 
to the slide surface. The dissimilarity is here marked, as in all the 
other pairs. The difference in size 


between the members of the ge- 

mini is not so great as TISCHLER G2 a) 
appeared to think; the aureum (or vc. 
odoratum) chromosomes are only 

slightly, although definitely, smal- O f 
ler than the sanguineum chromo- 


somes. The exact size relation be- 72 _ 

tween them cannot be stated, as... : - 
- ‘i ; Figs. 72—73. Asymmetrical gemini at 

the difference is not only in the diakinesis in R. Gordonianum. 


length but also in the _ thickness; 
the whole volume should be considered and it cannot be calculated in 
such a variable thing as a developing chromosome. 

At mid-diakinesis, the form and behaviour of the gemini is al- 
most the same, and no line can be drawn between these stages. 
The chromosomes appear to be somewhat more contracted and the 
rings are not quite so wide, which naturally makes the counting of 
the bivalents and univalents easier. All combinations from 8 bivalents 
to 16 univalents have been found in nuclei at this stage, but only 
the two extremes are shown in figs. 74—76. In connection with 
R. Culverwellii one more nucleus with 3 bivalents and 10 univalents 
is shown (fig. 105). Interest centres on the nucleus with eight biva- 
lents. Here we see rings, more or less parallel rods, and end to end 
pairs. Again the extraordinary asymmetry of the rings and the size 
difference between the members of the pairs is striking. Generally 
no uncertainty exists as to which member of any pair is the bigger 
one. However, cases do occur in which there may be doubt, a fact 
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74 
Fig. 74. P. m. c. at diaki- 75 
nesis with eight gemini in Fig. 75. »Diakinesis» with only univalents in 
R. Gordonianum. R. Gordonianum. 


which is not surprising in view of the slightness of the difference 
between the parental complements. 

Diakinesis in this hybrid must be considered to be as nearly nor- 

76a+b mal as can be expected 

in a plant where the af- 

finity between the ho- 

mologous parental chro- 

mosomes is very weak. 

In many cases cells are 

found with univalents 

only, 16 in number. In 

fig. 75 only 15 are seen, 

a very small part of 

the nuclear cap with 

one chromosome having 

been cut off and appear- 

ing on the preceding 


section. The other si- 
Fig. 76 a+b. »Diakinesis» with 16 univalents and milar nucleus with 16 
one fragment in R. Gordonianum. 


univalents in fig. 76 a 
+ b is also to be found in two sections. Although in some rare cases 
clearly split univalents can be found in nuclei with one or more 
bivalents present, in cells with 16 univalents the split is often especially 
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marked. Thus most of the chromosomes in fig. 75 and two in fig. 76a 

-+ 6 are split and many of the others show the early indication of a 

split’. The abnormal size of these cells and of their nuclei is evident. 

It has been noticed repeatedly that big cells of this type with 16 

univalents are situated at the ends of the anthers surrounded on three 

sides by tapetal cells. Apparently there is some kind of correlation 

between the nutritive conditions of the cell and the altered behaviour 

of the chromosomes. The larger size of these univalents and their 

tendency to reveal the equational split earlier than in the smaller 

nuclei is noteworthy, especially in connection with their later behaviour. 
It is of interest to note 

that TISCHLER (1927 b) 

in his study of the dia- 

kinesis has chosen just 

such cells. He says (loc. 

cit. p. 632): »Gerade die 

grésseren Kerne der Pol- 

lenmutterzellen zeigen den 

univalenten Charakter der 

Chromosomen sehr deut- - 

lich. In den kleineren 

waren dagegen die Chro- 

mosomen oft aneinander 

gedrangt und machten 77 78 

eine Entzifferung des Bil- Figs. 77—78. Pro-metaphase stages in p. m. c. of 


des sehr schwierig oder R. Gordonianum. — 77. Two bivalents, of which 

gar unmdglich>. It can is separated, and twelve univalents. — 78. One 
: — bivalent and fourteen univalents. 

also be seen in his fig. 22 


how much larger the nucleus is than in the other figures given. His 
fig. 23 shows nuclei of more normal size, but apparently they represent 
a stage closer to strepsinema and also the fixation appears to have 
been rather unsatisfactory. 

The failure of pairing in diakinesis results in cells having a 
varying number of univalents present in the pro-metaphase and meta- 
phase. According to the general rule in hybrids with univalents they 
will first be found widely scattered throughout the cell. In figs. 77 
and 78 pro-metaphase stages with a higher number of univalents are 
shown. In fig. 78 only one bivalent is present, whereas in the other 


1 The presence of a fragment in the nuclear cap will be explained later. 
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figure (fig. 77) it appears that two gemini have originally been formed 
although the one bivalent pair at the equator has already separated; 


the other one lies alone at the right hand side. 


In many univalenis 


79a 79b 


Fig. 79 a+b. First division metaphase of R. Gordonianum with six bivalents and 


four univalents. 


indications of an early split can be observed. 


Fig. 79a + b repre- 


sents in two sections a metaphase type only very rarely to be found, 


in which the members of the six bivalents are 


Oy 


60a 80b 


Fig. 80 a+b. First division metaphase with seven biva- 
lents and two univalents in R. Gordonianum. The differ- 
ence in size between the members in every pair is marked. 


very closely attached 
to one another. In the 
meta-anaphase _ side 
view of fig. 80a + b, 
a common type, they 
are more loosely con- 
nected. In the biva- 
lents at this stage, 
the difference in size 
between the mater- 
nal and _ paternal 
chromosomes is ob- 
vious. It is in my 
opinion here in the 
pollen mother-cells of 
the hybrid that the 
final conclusion as to 


this size difference must be reached. The possible influence of en- 
vironmental and nutritive conditions upon the cell, of variability in 
permeability etc. can always be drawn into the discussion of chromo- 
some size, when comparison is made from studies of the parent plants. 
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In the hybrid, where the bivalents in heterotypic side view can be 
studied inside one cell, it should be possible to determine with certainty 
whether or not the members are similar. TISCHLER (1927 b) denies 
that any difference in this respect is present in the bivalents in 
R. Gordonianum, and this provides one of his proofs that autosyndesis 
occurs in this hybrid. He says (loc. cit. p. 629): »Von prinzipieller 
Bedeutung erscheint mir nun die Tatsache, dass ich niemals ein grosses 
und ein kleines Chromosom in einem Paar zusammen fand>». 


CNet 
ohetisrasatarry 
( 


rate 303d lee 
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Fig. 81. Separately drawn bivalents from p. m. c. of R. Gordonianum, demonstra- 
ting the size difference between the members in each pair. Pairs in brackets are 
from one and the same cell (x 3,100). 





In this hybrid I have in hundreds of cells compared critically the 
size of the members in the bivalents formed, and I have been led to 
form a contrary opinion. In fig. 81 a number of bivalents are repro- 
duced, drawn with special care under a high magnification. Only 
pairs which lay parallel to the slide surface have been included. To 
be completely convincing the members must also be bent only in this 
plane, and only those pairs were selected for comparison where on 
careful focussing no transgression from the parallel could be observed. 
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From these studies it becomes evident that in all cases which fulfil 
the above requirements a real though slight difference exists between 
the members in all the pairs. It would perhaps have been preferable 
to have had more drawings in which all eight pairs were from a single 
pollen mother-cell. Two such complements are in fact included in the 
figure, but it will readily be understood that one can never get all the 
pairs in a single cell to fulfil the required conditions. Moreover, cells 
with eight bivalents are rare, and I have been compelled to use some 
in which seven bivalents and two univalents were present. In the 
latter case the univalents being homologous can be included in the 
comparison. (Note the two pairs of univalents in the first row). 
From these separately drawn bivalents as well as from the numerous 
diakinesis and metaphase side views it will, I hope, be quite evident 
that there is a difference in volume between the homologous parental 
chromosomes. The difference is, however, so 

slight that it is not easy to say from polar views 

(figs. 82a and b) or later anaphase side views 

where the chromosomes are widely separated 

which of them are sanguineum and which 

820 .aureum (or odoratum) chromosomes. The 


Fig.'82 a+b. First divis- Tange in size within the parental complements 
ion anaphase daughter themselves must again be called to mind (cf. 
plates from one p. m. c. p. 301—303). 


of R. Gordonianum. : — 
The cause of TISCHLER’s contrary opinion 


would seem. to lie partly in the fact that, as a result of the impression 
he had gained from the parent species, he was looking for a bigger 
difference than was actually present, and partly in the fact that he 
seems to have compared the split halves of univalents in anaphase with 
one another. This interpretation of his results appears to be justified 
from the frequency of bivalents and univalents reported later herein 
and from the appearance of the anaphase. In TISCHLER’s own figures 
(cf. loc. cit. fig. 18) many bivalents show a slight but marked diffe- 
rence in size. We have here a case comparable with that of Melandrium, 
where the master cytologist STRASBURGER (1910a) looked in vain for 
sex chromosomes, yet later when other workers had shown them to be 
present, his own slides and figures were seen to show them clearly 
(HEITz 1925). The difference in size is, however, much greater in the 
sex chromosomes of Melandrium. : 

Further proof that the difference in volume is a real one can be 
obtained from the fact that in the other sterile Ribes hybrids the same 
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condition was found, whereas in the pure species and fertile hybrids 
no indication of real difference in volume could be observed. 

With this evidence at hand we can draw the following conclusions: 
1) That homologous chromosomes from the parental complements de- 





86 85 


Figs. 83—86. First division anaphase side views of p. m. c. of R. Gordonianum. 
— 83. Two lagging and split univalents and a retarded bivalent between the plates 
with six chromosomes each. — 84. Six and five chromosomes at the poles and five 
univalents, three of which are split. — 85. Six and five chromosomes at the poles 
and five split univalents at the equator. Half of one diminutive chromosome can 
be seen at each pole. — 86. Six univalents scattered between the poles and five 
chromosomes in each plate. At the upper pole the half of the diminutive chromo- 
some can be seen. 


jinitely differ in volume, and 2) That when conjugation takes place and 

bivalents are formed, allosyndesis and not autosyndesis has occurred. 
This result is of some importance as it has not earlier been possible 

to prove the occurrence of allosyndesis in any hybrid by the direct 
Hereditas XI. : 21 
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recognition of the parental chromosomes themselves in the bivalents 
(cf. TISCHLER 1928). In the earlier cases where either allosyndesis or 
autosyndesis in hybrids has been postulated, the conclusions have 
been deduced from the chromosome numbers and in many cases it 
has been disputed whether the conjugation observed was due to 
autosyndesis or allosyndesis (cf. the discussion of the classical hybrid 
Drosera rotundifolia X longifolia by ROSENBERG 1909 and STRASBURGER 


1910 b). 
Returning to the heterotypic mitosis in R. Gordonianum, it will 


87a 87b 


Fig. 87 a+b. First division anaphase of p. m. c. of R. Gordonianum drawn in 
two foci. The twelve univalents partly split and partly divided lagging between the 
poles and two whole chromosomes at each pole. 


now be clear that owing to the frequent occurrence of univalents the ana- 
phase must be very irregular and different from that in the pure spe- 
cies. A number of anaphase side views are shown in figs. 83—87, 
with 2, 5, 6 and 12 univalents respectively, lagging between the poles. 
The univalents do not collect themselves into a regular equatorial 
group as in some other hybrids with a high number of univalents 
(FEDERLEY 1913, LJUNGDAHL 1922, TACKHOLM 1922 etc.). Those which 
at early metaphase come. to lie in the neighbourhood of one of the poles 
remain there and are included in that polar plate. Others which 
lag at the centre or thereabouts are later found lagging between the 
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poles; they show marked splits and may become completely divided. 
These facts are exemplified in the figures mentioned. There are ana- 
phase side views with unequal numbers of chromosomes at the poles 
(figs. 84, 85 and 125) and others with varying numbers of unsplit, 
split and divided univalents distributed in a disorderly manner between 
the poles (figs. 84—87)*. In many of these cells a diminutive chro. 


TABLE 1. Number of bivalents in pollen mother-cells of Ribes 
Gordonianum. First division metaphase and early anaphase. 








| 
| No. of bivalents in the cell 7 § 3 | 2 1 | 0 | Total 
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25 | 2 —{|—|—| 91 
Other counts .................... | 21 24 | 7 2 | 2 {(20)| 141 
Total no. of cells 30 49| 9 }2;/2|—| 2 
































mosome or fragment can be seen, but it will be necessary to deal with 
its behaviour in a separate section. 

TISCHLER (1927 b) states that the heterotypic division of the 
hybrid R. Gordonianum is nearly normal in its cytological appearance; 
he does not mention the occurrence of univalents. I therefore felt it 


TABLE 2. Distribution.:of chromosomes in the daughter plates and 
the number of lagging univalents in the pollen mother-cells of a single 
anther lobe. .First division anaphase. 
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necessary to make statistical counts of the cells according to the diffe- 
rent numbers of bivalents and univalents present. This was the more 
interesting as from them the difference between the chromosome be- 
haviour of the fertile and sterile hybrids could be established. 

For these reasons I have counted the numbers of the different 
kinds of heterotypic division in some hundreds of pollen mother-cells. 


1 Fig. 87 a and b is from an uncut cell, but it has been drawn in two parts 
so that the 12 univalents present should not cover each other. 
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In tables 1 and 2 are given the results of a study of all the pollen 
mother-cells in one anther lobe. This lobe contained altogether 197 
pollen mother-cells, and by making a map of every section it was 
possible to count the number of bivalents and univalents in most of 
the cells. Some of the cells were in metaphase or early anaphase and 
the chromosome number could be determined in 91 of these (table 1, 
row 1). In late anaphase the number of chromosomes at each pole 
and the lagging univalents were counted in 62 cells (table 2). Such 
univalents as were close to the polar plates were counted as belonging 
to them. It is apparent that in very many cases the chromosomes in 
the polar plates can not be considered to have been originally members 
of bivalent pairs. The late anaphase numerical relations therefore 
conceal many of the irregularities originally present. There are left 
from this anther lobe 44 cells in which the chromosome number could 
not be made out. These were cells where the angle of the plate or 
disturbances caused by the microtome knife made accurate judgment 
of the relation of univalents to bivalents uncertain, or else cells which 
were unsatisfactorily fixed. 

In the second row of table 1 other counts from cells in metaphase 
or early anaphase are collected. I am aware that a selection favouring 
cells with higher numbers of bivalents has operated, so that the rela- 
tive numbers are not quite trustworthy. This is due to the fact that 
cells with smaller numbers of univalents are easier and quicker to 
count and because such cells were specially looked for in the study 
of the size relationship in the members of the bivalents. The number 
of cells with 16 univalents is not comparable with the other figures 
because all such cells observed were counted. 

If we now reckon the percentage of cells with the normal number 
of eight bivalents, it will be seen that in the case of the single anther 
this is 9,89 per cent. If all the cells at metaphase are taken into 
account it is 12,93 per cent. On the grounds given, the first number is 
the more reliable one. 

In table 2 the late anaphase cells from the same anther lobe are 
given. From them also the number of cells with eight chromosomes 
at each pole can be counted. The percentage is here much higher, 
viz. 29,03 per cent. 

Since the percentage of cells with eight chromosomes at each pole 
in the anaphase is much higher than the percentage of cells with eight 
bivalents at metaphase it is clear that numerically normal segregation 
of chromosomes can frequently occur in spite of the irregularities. 
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From this alone it follows that at interkinesis the number of cells with 
only two daughter nuclei is higher than the primary expectation. All the 
cells with an uneven number of chromosomes at the poles but without 
lagging chromosomes will also give binucleate cells. Finally, perhaps 
a few of the univalents lagging at late anaphase will still be included 
in the plates before the nuclear membrane is formed. The statement 
made by TISCHLER (1927 b) that the interkinesis stage is typically bi- 


89 





Figs. 88—90. P. m.c. of R. Gordonianum at interkinesis with supernumerary nuclei. 


nucleate in this hybrid must nevertheless be regarded as an exaggera- 
tion. My observations show that the cells with supernumerary nuclei are 
at least as common as those without. In figs. 88—90 a few such cells are 
shown. It is of interest to compare the anaphase cells in figs. 83—87 
with the cells in interkinesis in figs. 88—90. It is obvious that the 
resemblance is due to the fact that in most cases the lagging univalents 
form their own nuclei and do not reach the poles. TISCHLER (1927 b) 
has dealt at length with this lagging of the chromosomes in R.. Gor- 
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donianum, only he assumes that in most cases they are members of 
the separated bivalents and that despite their lagging they will reach 
the poles before the telophase. This assumption is clearly not sub- 
stantiated by the data here presented, and it must especially be noted 
that lagging bivalents have very rarely been observed. In figs. 83 and 
122 one bivalent is however somewhat retarded in its division and still 
shows the connecting thread. 

Turning now to the second division, figs. 91 and 92 show meta- 
phase side views. In the earlier one there are five, and in the other 
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99, % 


Figs. 91—93. P. m. c. of R. Gordonianum in second division. — 91. Metaphase side 

view with five chromosomes in the plate. — 92. Metaphase side view with eight 

chromosomes which are dividing. — 93. Anaphase with four plates having 8 + 8 

and 7 + 7 chromosomes respectively and one extra spindle with two chromosomes. 
Close to one of the plates lies one diminutive chromosome. 


rather later one, eight dividing chromosomes regularly arranged. The 
equationally splitting chromosomes are of normal appearance and the 
regularity of the plates does not seem to be affected by the total number 
of chromosomes present. The same can also be said with regard to the 
later anaphase in fig. 93 where 8+ 8 and 7+ 7 chromosomes lie 
nicely in the plates while one divided chromosome lies outside in its 
own spindle. The cells in figs. 94a + b, 95a-+ b are cut in two sec- 
tions. In one of them (fig. 94a + b) we have two pairs of correspon- 
ding daughter plates with eight and six chromosomes respectively, and 
two supernumerary, each with one divided chromosome. The same 
chromosome numbers occur in the other figure 95 a + b, although here 
the knife has gone through one plate with eight chromosomes, dividing 
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it into two parts. Of the more irregular pollen mother-cells frequently 
present it is difficult to reproduce clear figures. The total number of 


ells 
wy 


95a 95b 
Figs. 94—95. P. m.c. of R. Gordonianum in second division anaphase. — 94 a + b. 
The plates contain: 8 + 8 and 6+6 chromosomes and in addition there are two extra 
spindles with two chromosomes in each. — 95 a+b. The distribution of the 
chromosomes is the same as in the figure above, but here the halves of the uni- 
valent diminutive chromosome can also be seen, one close to the upper plate of six 
chromosomes, the other close to the lower plate of eight chromosomes. 


units in the second division anaphase does not exceed 32. In other 
words the univalents divided in the heterotypic division do not divide 
a second time. The numerical relation of the cells with eight chromo- 
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somes in all plates to the irregular ones has not been determined, but their 

number is not higher than would be expected on the basis of the data 

obtained from heterotypic anaphase counts, i. e. the proportion appa- 
rently remains between 25 and 30 per cent. 

The movement of the chromo- 

somes towards the poles is usually 

quite uniform in the second divi- 

sion. In regard to this TISCHLER 

says (loc. cit. p. 635): »Man sieht 

in ihr regelmassige wie verzégerte 

Chromosomenwanderung, — —». 

Although lagging chromosomes can 

be found, I do not think that they 

are specially frequent. The possi- 

bility of distinguishing the paren- 

tal chromosomes is quite excluded; 

TISCHLER’s fig. 26 is unconvincing. 

The later behaviour of the 

pollen mother-cells does not reveal 

anything of special interest. The pollen formation is as irregular as 

might be expected. Amongst the tetrads a large number of hexads, 

octads and still more irregular groups are to be found. One octad show- 

ing marked variation ir the size of the young pollen grains is shown in 

fig. 96. Lastly we see in fig. 97 

a group of young pollen grains 

already separated and in fig. 

98 two giant pollen grains 

together with two small ones. 

Brief mention may be 

made of the fact that in mate- 

rial of R. Gordonianum and R. 

sanguineum fixed by me in 

Figs. 97—98. Young pollen of R. Gordonianum. Copenhagen She speeny “a 

(x 620). 1925, pollen could only be ob- 

served in a very few anthers, 

most of the anthers being filled with tapetal cells. This proliferation 

of tapetal cells has been described in detail by TISCHLER (1927 b) and 

I mention it only because the phenomenon was not observed in material 

fixed in Geneva, U. S. A. I am inclined to think that the reason lies in 

the temperature conditions at the time of anther development. In Den- 


Fig. 96. Octad of R. Gordonianum. 
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mark there were several severe frosts at that time, whereas in Geneva 
for a considerable period before the time of fixation the weather had 
been warm and favourable for bud development. 

Returning now to the pollen mother-cells with 16 univalents, these 
cells and their nuclei were usually found in diakinesis to be of a size 


101 


Figs. 99—101. P. m. c. of R. Gordonianum with only univalents present in first 
division metaphase. — 99. Side view. — 100. Polar view from a large cell. — 
101. Polar view from a normal sized cell. 


remarkably larger than that of the others. The same is true of meta- 
phase and anaphase. In figs. 101 and 99, polar and side views are 
represented. The cell in fig. 99 has been cut in such a way that six 
chromosomes appear on the adjacent section. The extraordinary 
regularity of the equatorial plate compared with what is usually found 
in this hybrid is remarkable and at once catches the eye. More 
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regular plates could scarcely be found in any good species. Similar 
plates are also to be found in cells of normal size, differing only in 
the smaller size of the univalents (fig. 100). In such cases the condi- 
tions of nutrition appear to have been less favourable. In the first 


103 


Figs. 102—103. P. m. c. of R. Gordonianum at the first division anaphase. — 102 a + b. 

All 16 univalents have divided equationally. — 103. Apparently 16 units at the 

neighbourhood of each pole and the halves of the diminutive chromosome near the 
right hand plate, also an additional fragment is present. 


division of cells with 16 unpaired chromosomes the form of these 
univalents viewed from the side is similar to that usually observed in 
second division metaphases. In no Ribes plants has this form been 
observed in gemini at diakinesis or in bivalents at metaphase. From 
this fact alone it is clear that the division is an equational one. The 





<= wees as 


eS, = — @¢n 4 fA = DH = 485K elle ele Lee 


es 


CYTOLOGICAL STUDIES IN THE GENUS RIBES L. 331 





possibility that these plates with 16 units are due to a duplication of 
chromosomes before meiosis scarcely calls for serious consideration. 
Although their size in the bigger cells is somewhat larger than that 
of the members of ordinary bivalents they are not as large as a pair 
of conjugated ones. 

As will be seen in table 1, altogether 20 pollen mother-cells with 
16 univalents in the metaphase have been found in the material studied. 
The fact that in no case were more than four such cells found in one 
anther lobe makes it plain that they do not exceed 2 per cent. In the 
later anaphase stage I have only found three such cells, no doubt owing 
to the relative rareness of this stage. Two of these cells are shown 
in figs. 102 a+ b, and fig. 103. One 
(102a-+ 5b) appears in two sections. 

Between the polar plates can be seen 

two chromosome bridges and one 

fragment. Apparently there are about 

16 units in each plate, but the inter- 

pretation is not quite certain. In the 

other cell also (fig. 103) difficulties 

arise in counting owing to the remar- 

kable fact that the newly divided chro- 104 

mosomes show a marked secondary Fig. 104. Second division anaphase 
split, sometimes being quite bipartite. side view of a p. m. c. of R. Gordo- 
In the neighbourhood of the left-hand nianum. Here the 16 univalents 
pole the number of units is fairly ee ae ee: 
clearly sixteen, except that two of them, proximately 16 units present in each 
one at 1 o'clock and the other at daughter plate. 

5 o'clock, are bipartite. At the right- 

hand pole there seems also to be 16 chromosomes, but some of them 
here bear peculiar appendages. Finally there are the halves of a divided 
diminutive chromosome close to one of those with a »tail», near the top, 
and one very small fragment more or less between the plates. 

Since the divided univalents show a secondary split in the hetero- 
typic anaphase they may be expected to divide again in the homoeo- 
typic division. I have in fact found a cell (fig. 104) in which all four 
homoeotypic anaphase plates are arranged very regularly and each 
apparently contains 16 units, though an exact count could not be made 
because of the high number and the consequent overlapping of the 
chromosomes. ” 

TISCHLER has also found three first division cells with 16 units 
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(loc. cit. fig. 25). He however supposes them to have originated from 
a fusion of two ordinary anaphase plates. This assumption is not 
well substantiated; on the contrary the more or less regular arrange- 
ment of the chromosomes in the plates makes it improbable. I have 
not found »restitution nuclei» in Ribes hybrids and I am inclined to 
regard TISCHLER’s three cells as being of the same type as the twenty 
metaphase cells with 16 univalents observed in my material. In _resti- 
tution nuclei (ROSENBERG 1927) the chromosomes are scattered and 
the proof of their character depends upon the demonstration of nuclear 
fusion in interkinesis. The possibility of tetraploid Ribes plants arising 
from gametes with the diploid chromosome number has been discussed 
at length by TISCHLER (1927 b). 


2. RIBES CULVERWELLII. 


This interesting hybrid, which originated from a cross between 
two cultivated species, R. nigrum and R. grossularia, was studied in 
material collected from two different sources. The cytological be- 
haviour of the pollen mother-cells during meiosis is in the main similar 
to that in R. Gor- 
donianum, so_ that 
only brief comments 
on the figures are 
needed. 


ie. 


105 


Fig. 105. Diakine- 400 107 


sis of R. Culver- 
wellii with three Figs. 106—107. Pro-metaphase of R. Culverwellii. — 106. 


bivalents and ten One bivalent and fourteen univalents. — 107. Three bivalents 
univalents. and ten univalents. 


Varying numbers of univalents are found in diakinesis, showing 
that here again the affinity between the homologous parental chromo- 
somes is weak. Apparently it is correlated with the dissimilarity of 
size between the homologous chromosomes. In diakinesis (fig. 105) 
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the difference in volume between the members of the pairs usually leads 
to noticeable asymmetry in the rings. 

If both bivalents and univalents are present at the time of pro- 
metaphase and spindle formation they are scattered all over the cell 
(figs. 106 and 107). The bivalents soon move to the centre and the 
equational split in the univalents becomes more and more prominent. 


109 
1 


Figs. 108—111. P. m. c. of R Culverwellii at metaphase. — 108. Two bivalents 
and twelve univalents. — 109. Three bivalents and ten univalents. —- 110. Three 
bivalents and ten univalents. — 111. Four bivalents and eight univalents. 


110 


In fig. 107 there are three bivalents, two at the equator and one at 
the upper pole. In this case it might be thought that non-disjunction 
in the strict sense could occur, but as spindle formation has only just 
begun it is equally possible that this bivalent, although retarded, will 
also come on to the equatorial plate and divide. In figs. 108—111 two, 
three and four bivalents and a corresponding number of univalents 
can be counted. The inequality of the members in each bivalent is so 
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obvious that no doubt of their difference in size can be raised. Fig. 112 
illustrates side views of separately drawn bivalents. The random 
assortment of the parental chromosomes to the two poles and the reduc- 
tional character of the first division can there- 
fore be visually demonstrated. This is probably 


Nyityy SY! 
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Fig. 112. Separately drawn bivalents from p. 13 . 

m. c. of R. Culverwellii demonstrating the size Fig. 113. P. m. c. at late 

difference between the members in each pair. anaphase of R. Culverwellii 

The seven pairs within the bracket are from one with four lagging univalents 
single cell (x 3,100). between the poles. 


the most favourable material yet discovered for the demonstration of 
these phenomena in plants. The numerical relations of the chromo- 


somes in the daughter nuclei are 
quite haphazard and may give rise 
to widely varying numbers (figs. 
108—111). Lagging univalents (fig. 
113) in all possible numbers and 
states of division are here as com- 
mon as in R. Gordonianum. 
Among the pollen mother-cells 
of R. Culverwellii cells with 16 
univalents have also been found. 
A remarkably fine metaphase plate 
with this number is shown in 
4 fig. 115. The differences in size 
Figs. 114—115. Pan: ic. wor it. Culverwellii between the chromosomes are here 
wit nly unialnts present — 11. First very clearly seen, but it would be 
division metaphase polar view. contrary to all the evidence to con- 
sider the eight smallest to be gros- 
sularia and the eight. largest nigrum chromosomes. A somewhat 
oblique side view with 16 univalents arranged in an even and regular 
equatorial plate is shown in fig. 114. Neither the cells nor the uni- 
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valents in them differ in any noticeable degree from those in other cells 
where bivalents are present. Apparently the occurrence of such cells 
where no affinity at all exists between the chromosomes is not abso- 


TABLE 3. Number of bivalents in pollen mother-cells of R. Culver- 
wellii. First division metaphase and early anaphase. 








Total no. 


Number of bivalents 8 - 6 5 4 3 9 1 0 
counted 


in the cell 

















| Number of cells | lee ee ella 142 


lutely dependent on nutritive conditions, although some correlation i 
this respect is very probable (cf. p. 317). 


Number of pollen 
mother-cells 


45_ 


* Number of 


7 : , 
S 5 2 ‘ ° bivalents 


R. Gordonianum counts made from one single anther lobe. — — — R. Gor- 
donianum other counts. +++ R. Culverwellii. 


Statistical counts of the relative frequency of bivalents in different 
pollen mother-cells are collected in table 3. The results of these counts 
and also those for R. Gordonianum are demonstrated graphically 
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above. Of the two curves representing the R. Gordonianum data, the 
continuous one is based on counts from one anther lobe, the other on 
counts from different anthers (table 1, rows 1 and 2 respectively). It 
is interesting to see that the curves follow fairly closely the lines of a 
binomial distribution. The mode in the curve relating to R. Culver- 
wellii should apparently coincide with the mean, which implies that 
four bivalents should most commonly occur and the rarest combina- 
tions be those with eight or no bivalents. The percentage of cells with 


1174 417b 


Figs. 116—117. P. m. c. of R. Culverwellii at second division metaphase. — 116. Spind- 

les in different planes and with different numbers of chromosomes. — 117. Irregu- 

larly arranged chromosomes which by their high number show that certain of the 
univalents have divided at the heterotypic division. 


the full number of bivalents is here low, being only 2,82 per cent. It 
seems as if a difference in this respect might exist between R. Gor- 
donianum and R. Culverwellii, but it must be remembered that it may 
depend in some degree. at least on the way in which the cells of the 
former species were selected for counting. (See p. 324). 
Homoeotypic divisions rather more irregular than those figured 
for R. Gordonianum are shown in figs. 116 and 117. They both repre- 
sent metaphase stages, and in the spindles orientated in different planes 
very different numbers of chromosomes can be counted. In fig. 117 a 
+ 6 the total number of units is bigger, apparently 21, which makes it 
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clear that at least five univalents must have divided in the first division. 
Tetrad formation is very irregular and the pollen is variable in size. 


3. RIBES CARRIEREI. 


In this the third sterile hybrid investigated, comparatively few 
observations have been made and no statistical counts. In fig. 118 a 
few separately drawn bivalents reveal the fact that here again there is 
a dissimilarity in size between the 
homologous members. Owing to the 
somewhat larger size of the chro- 
mosomes the difference is perhaps 
still more prominent than in either 
of the two hybrids previously de- 
scribed. 

The anaphase side views in 


mn 


118 120 


Fig. 118. Separately Figs. 119—121. First division anaphase side view of R. 
drawn bivalents from Carriérei. — 119. Eight chromosomes at the upper and 
p. m. c. of R. Carriérei six at the lower pole and two univalents lagging between. 
where the size difference — 120. Seven chromosomes at the upper and nine and a 
between the members fragment at the lower pole. — 121. Embryosac mother- 

is obvious (x 3,100). cell with lagging univalents at first division anaphase. 


121 


figs. 119—121 show that in R. Carriérei the lagging univalents may 
divide at the first division and that the number of chromosomes at 
each daughter pole depends on chance. Cells with eight bivalents 
in heterotypic mitosis are rare, and apparently do not occur any more 
frequently than in R. Gordonianum and R. Culverwellii. 

In the embryosac mother-cells meiosis is apparently as irregular 
as in the pollen mother-cells, but statistical studies here are rather 
laborious. The embryosac mother-cell in fig. 121 shows a first divi- 
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sion anaphase with three lagging univalents, one of which is already 
divided. Other embryosac mother-cells studied have also contained 
univalents. 


IX. THE OCCURRENCE OF DIMINUTIVE CHROMOSOMES 
IN RIBES SPECIES AND HYBRIDS. 


The occurrence of diminutive chromosomes in plants has aroused 
much interest in recent years. The diminutive or extra chromosome 
here considered must not be confused with the fragmentation or forma- 
tion of compound chromosomes frequently described in animals, e. g. 
Ascaris (BOVERI 1892, 1899), Lymantria (SEILER und HANIEL 1921), 
Dicranura (J (FEDERLEY 1928) or in certain plants such as Oenothera 
scintillans (HANCE 1918 a and b). In these latter cases the fragmen- 
tation is only a temporary one, and the parts unite at other stages to 
form compound chromosomes, so that the chromosome complement 
remains essentially unaltered. 

It is probable that the diminutive chromosomes also arise through 
fragmentation, but only if they are included in a nucleus with a whole 
chromosome complement can they be expected to exist as independent 
additional chromosomes. 

Earlier records of diminutive chromosomes of this kind have been 
reported only in a few plants. The case that has been most thoroughly © 
studied is that of Zea mays, where RANDOLPH (cf. SHARP 1926, also 
unpublished data) has found diminutive chromosomes in both vegeta- 
tive and pollen mother-cells. Their number in any family is constant, 
but in different families different numbers have been found. By 
crossing such families new plants have been produced with still higher 
numbers of diminutives. In one root tip of Ranunculus acris LANGLET 
(1927) also found extra chromosomes but in varying numbers; as his 
report was of a preliminary nature further data are awaited. MANN- 
LESLEY and Frost (1928) give a description of additional diminutive 
chromosomes in Matthiola incana. They have found a »trisomic» and 
a »tetrasomic» diploid and a »disomic» haploid. In Matthiola the 
additional chromosomes were correlated with genetic factors. HUSKINS 
(1928) mentions the occurrence of a fragmented chromosome in one 
speltoid wheat plant. Lastly, in many Tradescantia species diminutive 
chromosomes have been found (RANDOLPH and DARLINGTON, un- 
published data). 

It has already been mentioned that in the pollen mother-cells of 
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R. Gordonianum a small fragment can often be observed. It is univalent 
and in consequence is often found lagging between the poles. This 
enables its subsequent behaviour to be studied more easily than would 
otherwise be possible, considering its smallness. 

In fig. 122 the diminutive chromosome can be seen ‘undivided 


- . 124 


Figs. 122—125. P. m. ¢. of R. Gordonianum in heterotypic anaphase showing the 

behaviour of the univalent diminutive chromosome. — 122. The diminutive chro- 

mosome lagging between the poles. — 123. The splitting can be observed. — 124. 

The halves are further separated. — 125. The halves can be found in the neigh- 
bourhood of the daughter plates with 9 and 7 chromosomes. 


lagging between the poles close to the retarded bivalent. In most cases 
it will soon reveal an equational split (fig. 123) and the halves will 
separate (fig. 124). It would appear that in most cases the halves of 
this diminutive chromosome reach the poles before the telophase. At 
least one can often observe the now very small diminutive chromo- 
some in each daughter plate (figs. 85 and 125). In fig. 125 one of the di- 
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minutive chromosome halves has been included in the polar plate with 
seven chromosomes and lies close to or is connected with the chromo. 
some at the bottom. The other half is still lagging, but not very far 
away from the upper plate consisting of nine chromosomes. The dimi- 
nutive chromosome has’ also been observed in cells with no bivalents 
(fig. 76, and cf. p. 331). 

The separated halves do not divide again in the second division; 
at least there are never more than two diminutive chromosomes to be 
observed in the anaphase. In fig. 95a one of them is seen near the 

plate at the top of 
the figure, the other 
is close to the uncut 
plate with eight chro- 
mosomes. In fig. 93 
also, one diminutive 
chromosome. can be 
seen. Judging from 
its size, it has already 
divided, but the other 
half could not be 


' found. Probably it 
was hidden by the 
other chromosomes. 

The fact that 


Figs. 126—130. Somatic chromosomes from root tip cells 
of R. Gordonianum. — 126—127. The diminutive chro- this univalent dimi- 
mosome and the pair with satellites can be seenin both pytiye chromosome 
metaphase plates. — 128—129. Prophase chromosomes ; 
and the diminutive chromosome lying apart. — 130. One could be found in 
anaphase plate with the diminutive chromosome (x 3,100). the heterotypic ana- 


phase of almost all 
the pollen mother-cells makes it seem probable that it is a constant mem- 
ber of the chromosome complement of R. Gordonianum. Considering 
its smallness, the fact that it could not often be detected at metaphase 
cannot be taken as contradictory evidence. LANGLET (1927), who 
briefly mentions the existence of one extra chromosome in Thalictrum 
aquifolium, also notes that although he found it in both root tip cells 
and pollen mother-cells, it could not invariably be detected in either. 
He says (loc. cit. p. 10): »In einigen Metaphasen ist zwar kein e-Chro- 
mosom zu entdecken, woraus man aber nicht ohne weiteres schliessen 
kann, dass auch keines vorhanden ist». 
A study of the root tip cells of R. Gordonianum was undertaken 
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to see whether these also contained the diminutive chromosome. In 
the two metaphase plates in figs. 126 and 127 a single small body 
lies quite alone more or less in the middle of the plates. It is somewhat 
larger than the satellites, and the fact that it is always to be found as 
an unpaired single unit makes it clear that we have here the same 
diminutive chromosome that is present in the pollen mother-cells. In 
the prophase nuclei, where the chromosomes are much larger, it is still 
more easily seen (fig. 128 and 129). Its position with regard to the other 
chromosomes is often such that it cannot be taken for an odd satellite, 
and I have never observed any connecting 
thread between it and any of the chromo- 
somes. , 
In the late anaphase plate in fig. 130 the 
diminutive chromosome lies alone at the 
periphery of the plate. Any question of its 
being a satellite can here be ruled out with 
even greater certainty, as at anaphase the sa- 
tellites, being attached to the ends of the 
V-shaped chromosomes, are nearer the equator 
(cf. fig. 24) whereas the diminutive one lies 
in the same plane as the attachment points of 
the chromosomes. 131 

R. Gordonianum has arisen only once — Fig. 131. P. m. c. of Ri- 
there being no other record of the cross having es sanguineum at anaphase 
been successfully made — and all the plants Vl 

tween the poles. 

now in cultivation are vegetative descendants 
from this original single plant (cf. TISCcHLER 1928). One would there- 
fore expect to find the univalent diminutive chromosome present in 
all plants of R. Gordonianum and investigations on this point would 
be of interest. Apparently one of the parental gametes carried the 
fragment. It is remarkable in this connection that small fragments 
have almost invariably been observed in pollen mother-cells of 
R. sanguineum at the anaphase. They are very small and in most cases 
appear to be already divided. It seems as though there might origi- 
nally have been two, if not more, univalent diminutives present, as 
four small fragments have as a rule been observed at this stage, appa- 
rently divided halves moving towards the poles (fig. 131). The 
minuteness of these fragments makes their exact number and _ be- 
haviour difficult to follow. 

Diminutive chromosome fragments have also been observed in 
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other Ribes species and hybrids. For instance in fig. 120 of R. Carriérci 
one small fragment similar to those described above can be seen at 
one of the poles. 

In the literature wherever the existence of diminutive chromoso- 
mes of this kind has been recorded they are thought to have arisen 
by fragmentation from ordinary chromosomes. Thus in connection 
with the additional chromosomes in Matthiola (MANN-LESLEY and 
FRosT 1928) it is mentioned that in meiosis ‘irregularities such as non- 
disjunction, non-conjugation and most commonly of all fragmentation 
have been observed. LANGLET (1927) also supposes that now and then 
a segment of a chromosome might become detached and give rise to 

diminutive chromosomes. In_ describing 
meiosis in Rumex acetosella 1 figured (19235, 
fig. 45) a pollen mother-cell in heterotypic 
anaphase where one of the autosome pairs had 
formed a bridge, part of which had become 
detached and was lying in the centre of the 
cell as a thin string. It was further pointed 
out that small chromosome fragments ari- 
sing from such bridges could frequently be 


observed. In fig. 132 a similar case in Ribes 
americanum is shown. A small rounded 


152 body, connected with the bridge only by a 
Fig. 132. P. m. c. of R. ameri- 


very fine thread, is just about to be detached. 

canum at late anaphase. One ‘ ; ¥ 
small fragment at the end of Pollen mother-cells of this kind are by no 
the chromosome bridge. means rare, and the frequent occurrence of 
such fragments in meiosis in many other 
plants of different genera has been observed. In my opinion they may 
often give rise to diminutive chromosomes. The fact that they have 
only beer reported in plants during recent years is no doubt due to 

their having been overlooked in earlier observations. 

DARLINGTON’s (1928 b) conclusion that fragmentation evidently has 
not played any part in the phylogeny of Ribes is not in accordance 
with the facts given above. He says (loc. cit. p. 3): »Evidently in 
these genera» (Rubus, Prunus and Ribes) »fragmentation and the like 
phenomena can be of little phylogenetic consequence for they would 
at once destroy the constancy of the chromosomes and reduce the 
regularity of their behaviour at meiosis; this is one essential condition 
of high fertility in hybrids and is therefore necessary for the preserva- 
tion of continuity and freedom of hybridisation within a genus». In 
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my opinion the occurrence of additional diminutive chromosomes must 
not necessarily be thought to hinder freedom of hybridisation or to 
destroy the fertility of the hybrids. Plants with additional whole or 
diminutive chromosomes are known which are not sterile in con- 
sequence. RANDOLPH’s Zea families with different numbers of dimi- 
nutives and KARPECHENKO’s (1928) hypotetraploid hybrids from the 
cross Raphanus X Brassica may be recalled in this connection. That 
we do not have any Ribes forms with additional whole chromosomes 
suggests that in such forms the balance might be too much upset for 
them to survive. Is was perhaps this which DARLINGTON had in mind 
when writing the above which was founded on his observations in Prunus 
and Rubus (CRANE and DARLINGTON 1927, DARLINGTON 1928 a). 


X. DISCUSSION. 


In his paper at the Fifth International Congress of Genetics, 
Professor FEDERLEY (1928) gave a summary of our knowledge of the 
cytology and genetics of interspecific hybrids. He stressed the fact 
that although numerous investigations have been made, our knowledge 
of the subject is in many respects fragmentary, especially as regards 
the factors which are responsible for the different grades of fertility 
found in such hybrids, and he therefore remarks (loc. cit. p. 215): 
»Es ware deshalb sehr wiinschenswert, wenn innerhalb einer Gattung, 
in der sowohl Bastarde mit einer vollstandigen normalen Meiosis als 
solche mit schweren Stérungen der Gametogenese bekannt sind, eine 
griindliche Untersuchung zur Ausfiihrung kame». The lines which 
such an investigation should follow are given. The present study 
does not fulfil all these demands, but insofar as a series of inter- 
specific hybrids with different grades of fertility within a single genus 
have been cytologically studied, it is hoped that some new clues have 
been obtained to help in the unravelling of these phenomena. 

The genus Ribes is in many respects a very uniform one. The 
constancy of chromosome shape and the uniformity in number in 
the different species are emphasised by DARLINGTON (1927, 1928 b) 
and TISCHLER (1927 b). According to TISCHLER there are few other 
families in which this can be paralleled. Including the 22 species and 
hybrids here described, those studied by TISCHLER (1927 a and b), 
DARLINGTON (1928 b), and myself (1925), the chromosome number has 
been counted in 29 different forms of Ribes, and is always 2n — 16 in 
each. It is remarkable that no polyploid species has as yet been described, 
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seeing that many of the forms have been in cultivation and that 
polyploids are generally common amongst cultivated plants. It is 
perhaps especially surprising in view of the fact that diploid gametes 
occur as described herein. 

Despite the uniformity in chromosome number, the genus Ribes 
is interesting from the cytological point of view on account of the 
existence of numerous interspecific hybrids with varying degrees of 
fertility. The fact that many of the species have chromosomes of 
different size makes these hybrids especially valuable material for 
cytological study. This was first pointed out by TiscHLER (1927 b) 
who was led to investigate the hybrid R. Gordonianum because he 
had found the chromosomes of the parental species to differ in size. 

When conjugation takes place in meiosis there are two possibili- 
ties present: either the bivalents are composed of a member from each 
parent, or they are composed of two members from the same parent. 
Following LJUNGDAHL’s (1924) terminology we now call the former 
mode of conjugation allosyndesis and the latter autosyndesis. Both 
modes of gemini formation are known to occur in hybrids, and proof 
of autosyndesis has been obtained in cases where the numerical rela- 
tions of the chromosomes make this the only possible explanation. 
Thus in the cross between Papaver striatocarpum, n = 35, and P. nudi- 
caule, n= 7, the hybrid forms 21 gemini, which is only possible if the 
7 nudicaule chromosomes have conjugated with 7 of the striatocarpum 
chromosomes and the remaining 28 striatocarpum chromosomes have 
formed 14 gemini amongst themselves by autosyndesis (LJUNGDAHL 
1924). Similar cases of autosyndesis have been reported by HaasE- 
BESSELL (1921) in Digitalis lutea < D. micrantha, COLLINS and MANN 
(1923) in Crepis setosa X C. biennis and CLAUSEN (£926) in Viola 
tricolor X V. arvensis, to mention only some of the most prominent 
instances, 

In many hybrids it is impossible to determine from the numerical 
relationships whether allosyndesis or autosyndesis has occurred. Thus 
in the case of the classical hybrid Drosera longifolia (n= 20) X D. 
rotundifolia (n==10) (ROSENBERG 1909) it still remains an open 
question. In cases where both parents have the same number of chro- 
mosomes it will also usually be impossible to establish with certainty 
which of these two modes of conjugation has actually taken place 
(cf. LJUNGDAHL 1927, RENNER 1927, TISCHLER 1927 b). 

In cases where autosyndesis has been postulated, at least one of 
the parents can usually be regarded as a polyploid form. A certain 
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homology between the members in the autosyndetically formed 
bivalents is thus possible. In his studies of R. Gordonianum, TISCHLER 
(1927 b, 1928) assumes that autosyndesis has occurred although the 
parents cannot be regarded as polyploid forms. In his opinion con- 
jugation has taken place between non-homologous chromosomes 
(p. 641). He stresses the fact that polyploidy, being at least rare in 
the genus Ribes, cannot be taken into consideration as an explanation 
of the autosyndesis which he supposes to have occurred in R. Gor- 
donianum. He says (1928, p. 1490): »Denn nichts berechtigt uns zu - 
glauben, dass die 8 Haploidchromosomen phylogenetisch sich auf eine 
Entstammung aus zwei Satzen zu je 4 zuriickzufiihren lassen». In 
his first paper (1927 b, p. 641) he also lays special emphasis on the 
impossibility of such an assumption. DARLINGTON, however, states in 
‘this connection (1928b): »The assumptions implied were — — — 
that the two species were tetraploid, for they had four pairing sets of 
four chromosomes — — —». When DARLINGTON supposes TISCHLER’s 
assumption of autosyndesis to be disproved by his demonstrating that 
the parental chromosome sets present in R. Gordonianum are each 
»monoploid» (LANGLET 1927) he is overriding TISCHLER’s contention 
that pairing is possible between non-homologous chromosomes. . 

In this study it has been possible owing to the difference in size 
of the parental chromosomes discovered by TISCHLER to show that 
his assumption of autosyndesis in R. Gordonianum was based on an 
error, and that the conjugating chromosomes are in fact derived from 
the two parents respectively. The members in each bivalent are not 
identical, as TISCHLER thought, and their dissimilarity in volume 
clearly demonstrates that the mode of conjugation must be regarded 
as allosyndetic. 

These results are of importance as providing the first case in 
which direct conclusions with regard to the mode of conjugation can 
be drawn in plants where the chromosome number of the two parents 
is equal. It can now be stated that if each parental gamete contains 
only one monoploid set of chromosomes, allosyndesis is the only 
mode of conjugation which can be realised. This opinion has in 
fact been adopted by most cytologists, as appears in FEDERLEY’s paper 
mentioned above (1928, p. 209): »Die schon erwahnten Faille von Auto- 
syndese bewiesen, dass Polyploidie vorhanden sein muss, sonst ware 
eine Autosyndese iiberhaupt nicht denkbar». Conclusive evidence for 
this opinion was nevertheless lacking at that time, and opposite opinions 
were held by other cytologists. Now that the assumption of conjuga- 
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tion between non-homologous chromosomes in Ribes Gordonianum has 
been disproved, there is no longer any foundation for the other view. 

The difference in size between the homologous chromosomes in 
the sterile Ribes hybrids R. Gordonianum, R. Culverwellii and R. Carrié- 
rei also makes it possible to demonstrate that the orientation and distri- 
bution of the parental chromosomes with regard to the poles is a 
matter of chance, and that the heterotypic division is reductional, and 
the homoeotypic division equational. 

It is well known that the degree of fertility in a hybrid does not 
necessarily depend on the chromosome numbers of the parents, or 
on the degree of affinity between the homologous chromosomes, and 
that the degree of systematic relationship is also no safe guide. There 
seem to be cases especially among the insects where hybrids between 


species regarded as belonging to different genera have proved perfectly © 


fertile. Generally however there is some degree of correlation between 
systematic nearness and hybrid fertility, and there is nothing to indicate 
that Ribes forms an exception to this rule, although not enough work 
has been done on the point to make any positive statement possible. 
The chromosome number being here the same in all species, is not 
of significance in this respect. 

A clear correlation can, however, be found to exist between the 
degree of fertility and the degree of affinity between the parental 
chromosomes. In the most fertile hybrids investigated, here, viz. 
R. holosericeum, R. robustum, R. innominatum and R. succirubrum, 
either no irregularities can be observed during meiosis or they occur 
only in a relatively small number of pollen mother-cells and at the 
same time the irregularities which are observed reveal only a minor 
grade of disturbance. Usually conjugation has failed between only a 
few homologous chromosomes, resulting in lagging univalents which 
rarely divide equationally at the heterotypic mitosis. In the some- 
what less fertile hybrid R. unceolatum the situation is practically the 
same except that in certain pollen mother-cells more pairs fail to 
conjugate so that the number of univalents is sometimes rather high. 
These univalents can also split and the halves separate at the first 
division. 

In the sterile hybrids R. Gordonianum, R. Culverwellii and 
R. Carriérei a totally opposite situation is found. Here the affinity 
is usually very weak and in consequence meiosis in most pollen 
mother-cells is highly irregular. When we recall that a closer study 
has revealed that in all these last mentioned hybrids the members of 
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the bivalents differ visibly in size from each other, it must be regarded 
as a too rare coincidence if this difference were not in some way 
correlated with disturbances in the process of meiosis. It seems 
evident that in these Ribes hybrids synapsis is affected by the size 
relation which exists between the homologous chromosomes. It has 
been stated in this paper that conjugation of the chromosome threads 
in prophase is in every case parasynaptic, but it would seem that in 
the sterile hybrids synapsis does not often occur. In some pairs when 
a fusion of the homologous threads does take place it is only partial and 
does not lead to the formation of pachytene threads conjugated 
throughout as in pure species and fertile hybrids. 

In Ribes species it seems evident that the degree of sterility is 
correlated with the degree of similarity in size of the homologous 
chromosomes. If they are of the same size, the affinity is usually 
perfect, and only in a few pollen mother-cells does any disturbance 
in the reduction division occur. Where the homologous members are 
visibly dissimilar in volume they mostly show little or no affinity, 
which results in highly irregular behaviour at meiosis. That this 
resulting irregularity is one of the chief causes of sterility in hybrids | 
is commonly admitted. 

In his exhaustive investigation of the cytology of the genus Rosa, 
TACKHOLM (1922) has given a useful classification of the different 
kinds of irregularity known in species hybrids. His three main groups 
are based on the degree of chromosome affinity and they are further 
subdivided according to the behaviour of the univalents in the hetero- 
typic mitosis. In the first or Drosera type the affinity is strong, in 
the Boreale type weak, and in the Pygera type it is lacking. 

The affinity which leads to the formation of gemini is not neces- | 
sarily the same in every germ cell of an individual, or in other words, 
the number of gemini may vary from cell to cell. In some hybrids 
the number of bivalents is fairly constant, others show more fluctua- 
tion in this respect. The behaviour of the univalents can also vary in 
a similar manner as regards their mode of division. It results from 
this that many hybrids can be placed under several headings in 
TACKHOLM’s scheme, for example Papaver atlanticum X P. dubium 
(LJUNGDAHL 1922). However, in no plants or animals, as far as I 
know, has so wide a range of variation in the number of bivalents in 
the pollen mother-cells been recorded as in these sterile hybrids of 
Ribes. Here within a single anther lobe we find all the possible com- 
binations from 8 bivalents and no univalents to 16 univalents and no 
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bivalents. The statistical counts have revealed that such different 
kinds of pollen mother-cells are to be found in numbers which follow 
a binomial distribution. In the hybrid R. Culverwellii the mode is thus 
situated near the middle, with half the chromosomes paired, and the 
curve slopes down evenly on both sides, cells with 8 bivalents or 16 
univalents being the rarest. This distribution suggests that the degree 
of affinity as judged by the actual number of bivalents in a cell is not 
only dependent upon the chromosomes themselves, but also in a high 
degree upon environmental factors, using that phrase in its broadest 
sense. This has already on a similar basis been emphasised hy 
FEDERLEY (1928) from observations, that the number of conjugated 
chromosomes varied in a remarkable degree in different spermatocytes 
in the same hybrid butterfly. 

Apparently the same factors are responsible for the varying 
behaviour of the univalents in different pollen mother-cells as those 
acting in one cell. In sterile Ribes hybrids we can thus find cells in 
which almost all the chromosomes are segregated in a semi-heterotypic 
manner, others where some are segregated and others split and divided, 
and finally others in which all the univalents are split. This highly 
varying mode of heterotypic mitosis in different pollen mother-cells 
prevents us from classifying the sterile Ribes hybrids under any partti- 
cular heading in TACKHOLM’s scheme. If, however, the statistical 
results are taken into consideration we can say that in the majority 
of cases the first division falls in that sub-section of the Boreale type 
in which some of the univalents are segregated and some split. 

In some plants with weak chromosome affinity occasionally cells 
with univalents only have been observed (Hieracium boreale, ROSENBERG 
1917; Papaver atlanticum X P. dubium, LSUNGDAHL 1922). These cases 
form a transition to those in which no affinity at all exists between 
the chrqmosomes. Already a considerable number of plants are 
known which belong to this latter group. The apogamous species 
Hieracium levigatum and H. lacerum (ROSENBERG 1917) and the 
hybrids Digitalis lutea X D. purpurea (HAASE-BESSELL 1916), Crepis 
setosa X C. capillaris (COLLINS and MANN 1923), Raphanus sativus X 
Brassica oleracea (KARPECHENKO 1924), Populus Simoni (MEURMAN 
1925), Agilops cylindrica X Triticum turgidum (GAINES and AASE 
1926) may be mentioned. It is in hybrids of this kind that the phylo- 
genetically important reduplication of chromosomes has been observed 
in some of the gametes through the formation of restitution nuclei 
(cf. ROSENBERG 1927, KARPECHENKO 1927, 1928). 
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In R. Gordonianum and R. Culverwellii gametes with a diploid 
chromosome number are also found. Here however the mode of 
reduplication is quite different. In cells with univalents only there is 
a remarkable change in the whole appearance of the mitosis. Instead 
of an irregular heterotypic division with disjoining bivalents and scat- 
tered univalents divided and segregated in the most irregular manner, 
we have a strikingly regular metaphase with 16 univalents arranged 
at the equator in an even plate. All the chromosomes split equationally 
and their halves pass to the opposite poles. The absence of bivalents 
is the essential condition for this type of division; thus it will appear 
that the only two classes of cells in which division takes place in a 
regular manner are those with 8 bivalents and those at the other end 
of the scale with 16 univalents. 

In the cells with univalents only, the second division also occurs 
with complete regularity. The »half» chromosomes split equationally 
a second time, and a tetrad with the diploid number of chromosomes 
in each of the four daughter nuclei is thus formed. This type of 
reduplication has not previously been described in plant hybrids, but 
it is similar to that described by FEDERLEY (1913) in the hybrid 
butterfly Pygera anachoreta X P. curtula, except that in Pygera some 
bivalents can be present without disturbing the regularity of mitosis. 
In Hieracium pseudoillyricum (ROSENBERG 1917, 1927) an equational 
splitting of all chromosomes occurs, but on account of its apomictic 
nature and the type of division it is not directly comparable with the 
cases given above. 

The behaviour of the chromosomes in the pollen mother-cells with 
only univalents in the sterile Ribes hybrids strongly supports WINGE’s 
(1917) hypothesis of »indirect chromosome binding» as a mode by 
which hybrids may give rise to diploid gametes. In this respect it is 
better confirmation than reduplication through the formation of recon- 
stitution nuclei, in that it occurs regularly in every cell where there 
is a complete lack of chromosome affinity. The more natural 
appearance of this type of mitosis compared with the more or less 
abnormal appearance of restitution nuclei must be emphasised. 
CLAUSEN’s (1926) prediction (loc. cit. p. 136): »Full confirmation of 
WINGE’s hypothesis should doubtless be sought in the crossing of 
species so alien to each other that they form a sterile or almost sterile 
F, where chromosome conjugation is altogether lacking. Should 
there occasionally be formed, from one of these hybrids, gametes 
capable of continued existence, there is reason to believe that they 
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are produced by the splitting of all the univalent chromosomes in 
certain of the pollen mother-cells», has thus been cytologicaily 
verified. 

Although we have no direct proof of the viability of these diploid 
gametes in Ribes hybrids, it seems probable from the results in other 
hybrids (e. g. KARPECHENKO’s Raphanus-Brassica plants) that their 
viability may almost be taken for granted. Pollen grains containing 
only one pure set of either of the parental chromosome complements 
would also be expected to be viable. As however the number of 
gametes of either of these types is low as judged by the statistical 
counts, it is understandable that the hybrids have been reported as 
quite sterile. However, if pollinations and crossing experiments were 
made in a systematic way it should be possible to obtain new and 
true-breeding Ribes tetraploids. 

In the previous sections it has been stated that the cells with 16 
univalents were usually much larger than the others. The _ better 
nutritive condition of these cells and the larger size of the univalents 
in them was often due to their favourable position in the anther lobe. 
The assumption was put forward that a correlation between the state 
of the cell and that of the behaviour of the chromosomes was probable. 
That the reduplication of the chromosome number is affected by 
external conditions is known. In the light of recent experiments it 
seems evident that there is a possibility of obtaining diploid gametes 
by temperature treatments. Especially interesting in this connection 
is the statement of SHIMOTOMAI (1927) that pollen mother-cells of 
Liriope and Scilla in heterotypic and homoeotypic mitosis were strongly 
affected by low temperature treatment and that giant pollen grains 
capable of germination arose as a result of this treatment. In STow’s 
(1927) temperature experiments with potatoes the high temperature 
treatment resulted in the failure of gemini formation. Different kinds 
of irregularities were also obtained by various temperature experiments 
by MICHAELIS (1926) in Epilobium. These experiments indicate that 
external factors may displace the curve in the direction of a higher 
proportion of diploid gametes. 

Different affinity in the male and female gametes is also reported 
in some cases. Curiously enough in both FEDERLEY’s (1928) and 
KARPECHENKO’s (1924) hybrids the female gametes showed a stronger 
affinity between the parental chromosomes. One would expect that 
in female gametes the conditions were favourable, yet in the Ribes 
hybrids it was the pollen mother-cells having a favourable state of 
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nutrition which showed the total lack of affinity. The few embryo-sac 
mother-cells studied here did not show any indication of behaviour 
different from that in the pollen mother-cells. No embryo-sac cells 
with either 8 bivalents or 16 univalents were found, but there were 
cells with a rather high number of scattered univalents. This indicates 
that in different cases the same environmental conditions may give 
different results. The opposite results of Stow’s (1927) and SHIMo- 
TOMAI’s (1927) temperature experiments also point in this direction. 

The phenomena of fragmentation and the occurrence of diminu- 
tive chromosomes is dealt with rather fully in the last section. Certain 
of the other findings, such as non-disjunction and other kinds of 
irregularities in Ribes species and hybrids, as well as the parasynaptical 
mode of conjugation which have been described, need not be discussed 
further. 


The greater portion of this investigation was carried out during 
my stay abroad at Cornell University, U. S. A., and at the John Innes 
Horticultural Institution, London. I am greatly indebted to the direc- 
tors of these laboratories, Professor L. W. SHARP and Sir DANIEL HALL, 
and their staffs, for placing at my disposal the necessary equipment 
and for help given. Especially I wish to express my heartiest thanks 


to Dr. L. F. RANDOLPH for useful criticism and advice and to Dr. 
C. L. Huskins, who revised the manuscript of this paper with great 
care and sustained interest. 


XI. SUMMARY. 


1. In 22 Ribes species and hybrids the chromosome number has 
been found to be 2n = 16. 

2. The mode of conjugation in these species and hybrids is para- 
synaptic. 

3. The simultaneous occurrence of spiral threads and of threads 
with chromomeres at pachynema has led to the assumption that the 
chromomere structure might be explained as a contraction of the chro- 
mosome material in the form of droplets. 

4. Differences in size have been found to exist between the chro- 
mosomes of the various species and hybrids. For reasons given it 
is impossible to make precise statements regarding their relative size. 
In certain cases, however, the difference in size is indisputable, and 
statements by other workers on chromosome size in Ribes are criticised. 

5. There is a considerable range in size within the chromosome 
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complement of any Ribes species or hybrid, the largest chromosome 
being about twice the volume of the smallest, and they vary in their 
points of constriction. The small size of the somatic chromosomes, 
however, prevents exact classification. One chromosome pair with a 
relatively large satellite seems to be constantly present. 

6. Studies of the pollen mother-cells of R. saxatile O and of em- 
bryo-sac mother-cells of R. orientale Q confirm my earlier view that 
no recognisable heterochromosome pair is present in either sex. 

7. Different kinds of irregularities at meiosis are mentioned and 
remarks made on their frequency in Ribes species. 

8. The irregularities in the fertile hybrids R. holosericeum, R. ro- 
bustum, R. innominatum, R. succirubrum and R. urceolatum are 
described. The type and frequency of these irregularities are shown 
to be correlated with the fertility exhibited. 

9. Conjugation in the prophases of the sterile hybrids R. Gor- 
donianum, R. Culverwellii and R. Carriérei does not occur in such a 
regular manner as in the fertile hybrids and pure species. This leads 
to the formation of varying numbers of gemini at diakinesis and the 
occurrence of cells containing univalents only. The gemini at dia- 
kinesis are asymmetrical and in side views of the metaphase and early 
anaphase of the first division it can be demonstrated that the members 
forming the bivalents are of different sizes. This confirms the obser- 
vation that the homologous parental chromosomes differ in size and 
shows that the mode of conjugation is allosyndetic. TISCHLER’s contrary 
opinion that conjugation occurs between non-homologous chromosomes 
in R. Gordonianum is shown to be invalid. 

10. While in the sterile hybrids.the members of the bivalents are 
dissimilar in size, those of the fertile hybrids are similar. It is there- 
fore concluded that the size difference is one of the reasons for the 
highly ifregular meiosis and consequent sterility of the former. 

11. In the sterile Ribes hybrids the number of bivalents in the 
different pollen mother-cells is variable and may be fitted to a binomial 
curve. The most frequently occurring combination is six bivalents and 
four univalents in R. Gordonianum and four bivalents and eight 
univalents in R. Culverwellii. Cells with eight bivalents constitute 
9,98 per cent of the total in the former and 2,82 per cent in the latter. 

12. The univalents in these hybrids are scattered irregularly over 
the spindle at the first division and either segregate or split and divide 
at the anaphase. This results in irregular segregation, so that the 


daughter anaphase plates may contain different numbers of chromo-’ 
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somes. Not all the lagging univalents always reach the poles before 
the telophase, and supernumerary nuclei are therefore formed at inter- 
kinesis. ; 

13. In the second division the unsplit univalent chromosomes are 
divided equationally whereas the previously divided univalents are 
segregated. Many of the univalents form their own spindles at this 
stage, which leads to the formation of supernumerary nuclei and of 
pollen grains of varying size. 

14. In a certain number of pollen mother-cells of R. Gordonianum 
and R. Culverwellii chromosome affinity is totally lacking. These cells 
behave quite differently from the others. In »diakinesis» the 16 
univalent chromosomes usually show marked splits, and at the first 
division metaphase they form a regular equatorial plate and all split 
equationally. In the second division they split and divide again, giving 
rise to gametes with the reduplicated chromosome number. These 
cells are often much larger than the others. Favourable nutritive con- 
ditions are assumed to be partly responsible for their different 
behaviour. 

15. The influence of external factors such as nutrition and tem- 
perature on the formation of gametes with the diploid number of chro- 
mosomes is discussed. 

16. The regularity of meiosis and the twofold splitting of the univa- 
lents in cells without bivalents appears strongly to support WINGE’s 
hypothesis of »indirect chromosome binding». 

17. The occurrence of one univalent diminutive chromosome in 
R. Gordonianum has been studied in root tips and in pollen mother- 
cells. It is thought to have been carried by one of the parental gametes. 

18. The frequent occurrence of diminutive chromosomes in other 
Ribes species and hybrids and also the formation of fragments in first 
meiotic divisions are described. 
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